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SERGEJ PAWLOWITSCH KOSTYTSCHEW 


Tt 


Der Mitherausgeber dieser Zeitschrift, S. P. KostYTscHEw, wurde 
im Jahre 1877 in St. Petersburg geboren, wo er 1895 auch die Uni- 
versität bezog, um Botanik, insbesondere Pflanzenphysiologie, und 
Chemie zu studieren. Hier schloß er sich besonders eng an seinen aus- 
gezeichneten Lehrer W. PALLADIN an. Von größtem Einfluß auf seine 
wissenschaftliche Entwicklung war ferner sein Studium bei Ernst 
Sc#urze in Zürich und A. Kosser in Heidelberg. Nach Rußland zu- 
rückgekehrt wurde er 1903 Assistent an der Akademie der Medizin in 
Petersburg, 1910 Professor am Institut für Technologie daselbst und 
4 Jahre später Professor der Pflanzenphysiologie an der dortigen Uni- 
versität. Im Jahre 1923 erfolgte seine Ernennung zum ordentlichen 
Mitgliede der russischen Akademie der Wissenschaften. 

Unserer Zeitschrift gehörte er seit ihrer Begründung als Mitheraus- 
geber an und hat im Verein mit seinen Mitarbeitern eine ganze Anzahl 
von Arbeiten in ihr veröffentlicht. Oft und gern hielt er sich bei seinen 
Reisen in Deutschland auf, mit dem ihn seit seinen Lehrjahren viele 
wissenschaftliche und manchefreundschaftliche Beziehungen verbanden, 
wie er sich denn auch in seinen Arbeiten vorzugsweise der von ihm 
völlig beherrschten deutschen Sprache bediente. Überall war der be- 
deutende, liebenswürdige und feingebildete Gelehrte ein herzlich will- 
kommener Gast. Als er noch im Herbste des vorigen Jahres vor seiner 
Rückkehr nach Rußland eine Reihe unvergeßlicher Tage bei dem Unter- 
zeichneten weilte, frisch und humorvoll wie je, konnte niemand ahnen, 
daß es seine letzte Auslandsreise bleiben sollte. Auch als sein Befinden 
im folgenden Winter in Leningrad schlechter wurde, dachte seine 





Planta Bd. 15. 







































Umgebung noch keineswegs an ernstere Gefahr. Herzanfälle (Angina 
pectoris) wurden indessen häufiger, er muBte sich im Juli zur Kur nach 
Kislowodsk und zu einer Nachkur nach Aluschta (Krim) begeben, wo 
er am 21. August 1931 verschieden ist. 

K.s wissenschaftliche Bedeutung liegt auf verschiedenen Ge- 
bieten. Allgemein bekannt sind seine bahnbrechenden Beiträge zur 
Aufhellung des Chemismus der alkoholischen Gärung, insbesondere die 
Arbeiten über die intermediären Gärprodukte während der letzten Gär- 
phasen. Wenn auch nur in kleinen Mengen fand er zuerst das Acetaldehyd 
und knüpfte seine Entstehung in dem 1912 entworfenen Gärungsschema 
an die von NEUBERG und KER8 als Gärmaterial studierte Brenztrauben- 
säure an; ferner äußerte er zuerst, bereits im gleichen Jahre, den frucht- 
baren Gedanken einer Mitwirkung von Cannizzaroreaktionen beim 
Gärungsvorgang, deren erster Nachweis ihm auch glückte. Ebenso ge- 
lang es ihm, die Brenztraubensä bei der alkoholischen und der 
Milchsäuregärung mit seiner Semicarbacidmethode abzufangen. Doch 
können wir hier nicht allen seinen Verdiensten im einzelnen nachgehen. 
Erwähnt seien nur seine wichtigen Arbeiten zur Nitratassimilation 
durch Pilze, seine Arbeiten über die N-Bindung durch Azotobacter, der 
bei gewöhnlicher Temperatur eine Art HABERscher Ammoniaksynthese 
durchführt und auch Nitrate reduziert, ferner seine nicht minder wich- 
tigen Arbeiten zur CO,-Assimilation unter natürlichen Bedingungen, 
die das ganze Problem zum Teil in neuem Lichte erscheinen lassen. Sein 
erstaunlicher Scharfblick als Forscher befähigte ihn auch auf fern- 
liegenden Gebieten zu großen Erfolgen, so, indem er die scheinbar 
längst erledigte Dickenwachstumsfrage bei Dikotylen wieder aufrollte 
und klärte. 
Weiteren Kreisen ist er besonders durch die sein eigenstes Arbeits- 
gebiet behandelnde „Pflanzenatmung‘‘ (Berlin 1924), die auch ins 
Englische übersetzt wurde, bekanrit geworden. In diesem sowie in 
seinem in Anlage und Durchführung höchst originellen „Lehrbuch 
der Pflanzenphysiologie“ (I. Band: Chemische Physiologie, Berlin 1926; 
Band II befindet sich im Druck) hat er nicht nur ausgezeichnete Dar- 
stellungen unseres Wissens gegeben, sondern der Forschung eine Fülle 
wichtigster Anregungen zuteil werden lassen, für die wir ihm über das 
Grab hinaus dankbar sind. W.R. 

























ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DER PROTHALLIEN VON 
EQUISETUM SILVATICUM L. UND EQUISETUM PALUSTRE L. 


Von 
JOHANNES RUMBERG. 
Mit 29 Textabbildungen und Tafel I—X. 
(Eingegangen am 11. Juni 1931.) 


A. Historische Einleitung. 

Im 18. Jahrhundert hat man sich bereits mit den eigentümlichen 
Equisetum-Sporen beschäftigt und sie wiederholt für Pollenkörner ge- 
halten. Trotzdem Anfang des 19. Jahrhunderts verschiedentlich Keim- 
versuche angestellt wurden, kam man von den alten Anschauungen nicht 
los, selbst dann nicht, als THURET die Antheridien entdeckte. Die ersten 
umfassenderen Beobachtungen stammen von MILDE (1867), der in seiner 
Arbeit auch einen ausführlichen geschichtlichen Teil bis zum Jahre 1867 
veröffentlicht. Ungefähr zur selben Zeit werden von HOFMEISTER zum 
erstenmal die Archegonien erkannt und beschrieben. Von 1875 ab er- 
folgen verschiedentlich Mitteilungen von SADEBECK, namentlich über 
Antheridienentwicklung und Embryologie. 1887 erscheinen die Unter- 
suchungsergebnisse von BUCHTIEn. Er bringt zum Teil recht gute Be- 
schreibungen der Sporen, ihrer Keimung und der Prothalliumentwick- 
lung. Als Aussaatsubstrat benutzte er sorgfältig sterilisierten Lehm. 
Obwohl er schon häufig zwittrige Vorkeime fand, nimmt er Diözie als 
normal an. Ich verweise noch auf den bis zum Jahre 1884 reichenden 
historischen Überblick in der Bucutrenschen Arbeit. In den folgenden 
Jahren sind anscheinend nur wenig Untersuchungen über die Gesamt- 
entwicklung des Thallus angestellt worden. Kıy berichtet 1896 über den 
Einfluß äußerer Faktoren auf die Lage der ersten Wand und ScHuLz 
1902 über die Einwirkung des Lichtes auf die Keimfähigkeit. Er führt 
ihre kurze Dauer auf das Fehlen von Nährstoffen in der Spore zurück. 
1900 stellt SADEBEOK in den ,,Natiirlichen Pflanzenfamilien‘ von Ena- 
LER und PRANTL seine eigenen Beobachtungen und die der anderen 
Untersucher zusammen. Dabei bleibt noch manche Frage über das Pro- 
thallium und vor allen Dingen über die Meristementwicklung ungeklärt. 
1911 erscheinen zwei Arbeiten von PERRIN und Lupwies. PERRIN hat 
eine längere Keimfähigkeitsdauer bei feuchter Aufbewahrung der Sporen 
festgestellt. Die männlichen Prothallien beschreibt er als gefingerte, die 
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weiblichen als herzférmige Gebilde. Im übrigen betont er das häufige 
Auftreten von zwittrigen Prothallien. Lupwıss beschäftigt sich mit der 
Entwicklung des Prothalliums überhaupt nicht. Er untersucht genauer 
den Vorgang der Offnung der Antheridien und die Geschlechtsbeein- 
flussung durch Anderung der Ernährungsbedingungen. AuBerdem macht 
er Angaben über Regeneration und über Knöllchenbildung der Prothal- 
lien. Von 1914 ab erscheinen Mitteilungen über zwei auBereuropäische 
Formen, Equisetum debile von Kasnyap und Equisetum laevigatum von 
WALKER. Kasuyap benutzte zur Beobachtung der ersten Keimstadien 
kultiviertes Material. Für die Untersuchungen der älteren Stadien arbeitete 
er mit Prothallien, die er im Freien gefunden hatte. Dabei stellte sich ein 
auffallender Unterschied heraus. Die im Freien gefundenen waren fast 
kreisrund, besaßen zahlreiche, senkrecht auf der Rückenseite sitzende, 
niedrige Lappen und ein Meristem längs des Randes. Einige Jahre später 
erzielte KasxyAP in Kulturen mit weiter Sporenaussaat Prothallien von 
demselben Habitus. Der scheinbar jetzt bestehende Unterschied zwi- 
schen tropischen und europäischen Arten wurde hinfällig, als CLAUSSEN 
1920 ähnliche Gebilde von Equisetum arvense (vermutlich) sammelte, die 
1924 von MÄckeL ausführlich untersucht wurden. 1928 erschienen wieder 
mehrere Arbeiten: CAMPBELL beschäftigte sich mit dem Embryo von 
Equisetum debile, SETHI gab von derselben Art eine Beschreibung der Ge- 
schlechtsorgane, des Embryos und der Befruchtung. Beide arbeiteten 
mit Material, das sie im Freien gesammelt hatten. SCHRATZ veröffent- 
lichte in demselben Jahr seine Untersuchungen über die Geschlechts- 
verteilung bei Equisetum arvense. Bei guten Ernährungsbedingungen 
(Anlegen von Einzelkulturen) erreichte er dieselben üppigen Formen, die 
im Freien gefunden wurden. Auf ihre Entwicklungsgeschichte geht er 
nicht ein. Er hält es für am wahrscheinlichsten, daß die Prothallien 
monözisch sind. 

Während bisher die Autoren ihr kultiviertes Material auf Lehm, Torf 
oder Humus zogen, wurde in der vorliegenden Arbeit der Versuch ge- 
macht, die Prothallien auf Agarnährböden zu züchten. Es sei schon vor- 
weg genommen, daß ich mit dieser Methode entgegen früheren Behaup- 
tungen gute Ergebnisse gehabt habe. Nach einer kurzen Beschreibung 
der ersten Keimstadien von Equisetum silvaticum und Equisetum palustre 
folgen Schilderungen mehrerer Entwicklungsgänge beider Arten. Im 
zweiten Teil der Arbeit wird auf Meristem und Sexualorgane näher ein- 
gegangen. 

B. Technische Erörterungen. 
1. Sporengewinnung. 
Die zu meinen Untersuchungen verwandten Sporen von Equisetum palustre 


stammten aus dem Botanischen Garten, die von Equisetum silvaticum aus der 
Umgebung von Marburg. Um die Infektion der Kulturen mit Bakterien, Algen 
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und Pilzen zu vermeiden, war ich schon beim Sammeln der Sporen sehr vorsichtig. 
Die reifen Sporangien steckte ich in kleine sterilisierte Reagenzgläser, die mit 
einem Wattebausch verschlossen waren. Bei leichtem Anklopfen fielen die Sporen 
heraus und sammelten sich auf dem Boden des Reagenzglases. Auf diese Weise 
konnten Verunreinigungen vermieden und die Sporen vor Infektion von außen 
geschützt aufbewahrt werden. 


2. Nährböden. 

Ich habe zunächst einige Kulturversuche auf Erde (Lehm) angestellt. Trotz- 
dem ich diese vorher sterilisierte, gingen diese Keimpflanzen durch reichliches 
Auftreten von Algen und Pilzen zugrunde. Ich legte auf diese Versuche keinen 
allzu großen Wert, da es mir bei meiner Arbeitsweise darauf ankam, ein und 
dasselbe Prothallium längere Zeit hindurch in seiner Entwicklung zu verfolgen. 
Um dies zu ermöglichen, wurden feste Agar-Agarnährböden benutzt, die folgende 
Zusammensetzung hatten (Dörr 1927, S. 4). 


1. Agarnährböden mit Nährlösung nach ARTHUR MEYER: 


I: ar an eis BSH 20,0 g 
PE SR oO. pr 574 1#,, 
SN Ais. us Lure de EU. SNS laa 
MEE UAT ester on el 27%) 2e 0,3 ,, 
ME Beat tid) lig GUS Bes bl os 
eo ae ee a Sei TS 0,1,, 
CN. Wie: du smart, Be < 0,01 g 


Aqua dest. bis zu 1000 ccm. 
2. Agarnährböden mit Nährlösung nach Knor: 


ee, Ca a te 20,0 g 
2 ee Le, 
ne alr 0,25 g 
sd ee DS à sn 0,25 ,, 
De Sache ee ene eas 0,25 ,, 
oh GS SIT 0,01 ,, 


Aqua dest. bis zu 1000 ccm. 


Im ersten Jahr wurden auBerdem einige Kulturen angelegt, die nur den 
fünften Teil der oben angegebenen Nährsalze enthielten. Die Nährbôden wurden 
nach zweimaliger Sterilisation in sterile Petrischalen von 70 mm Durchmesser 
und 20 mm Héhe 5—10 mm hoch eingefüllt und nach dem Erstarren beimpft. 


8. Sporenaussaat. 

Zur Aussaat der Sporen benutzte ich eine Platinnadel, die ich durch Glühen 
sterilisierte. Mit ihrer Spitze wurde eine Anzahl der durch die Elateren leicht 
zusammenhängenden Sporen aus dem Reagenzglas herausgeholt. Dann öffnete 
ich vorsichtig den Deckel der Petrischale und brachte durch leichtes Klopfen an 
der Platinnadel die Sporen auf den Nährboden. Unter dem Mikroskop wurde 
nachgeprüft, ob sie sich gleichmäßig verteilt hatten. Bei den ersten Kulturen 
legte ich Wert darauf, möglichst dünne Aussaaten zu erhalten, so daß die Sporen 
immer einen gewissen Abstand voneinander hatten und sich bei der Prothallium- 
entwicklung nicht gegenseitig im Wachstum störten. Ich mußte feststellen, daß 
unter diesen Bedingungen die Sporen sehr langsam und unregelmäßig keimten, 
und daß die Keimlinge häufig sogar das Wachstum ohne ersichtlichen Grund 
völlig einstellten, während Kulturen mit dicht ausgesäten Sporen bessere Ergeb- 
nisse lieferten. Ferner habe ich beobachtet, daß die Prothallien auf einer dünnen 
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Agarschicht in Schalen von der oben angegebenen Größe günstigere Wachstums- 
bedingungen haben. Nachteilig ist allerdings das schnelle Austrocknen des Nähr- 


4. Haltung der Kulturen. 

Wesentlich für die Sporenkeimung und die Prothallienentwicklung ist die 
Stellung der Schalen zum Licht. Sie wurden an verschiedenen Orten gehalten 
und alle so gekennzeichnet, daß sie stets dieselbe Lage zum einfallenden Licht 
behielten. Im ersten Sommer standen die meisten Kulturen an einem Südfenster 
meines Arbeitsraumes. Es stellte sich bald heraus, daß zu starkes Sonnenlicht, 
vor allem während der Mittagsstunden, schädlich wirkt, weil es zu hohe Tem- 
peratur in den Schalen erzeugt. Deshalb wurden die Kulturen nur einige Stunden 
am Tag der direkten Belichtung :usgesetzt. Mehrere Schalen hatte ich auch an 
einer geschützten Stelle im Freien stehen, und einzelne wurden dauernd nur recht 

beleuchtet. Im zweiten Sommer habe ich noch weitergehende Ver- 
suche mit der verschiedensten Beleuchtung angestellt. Über die einzelnen Ergeb- 
nisse werde ich bei der Sporenkeimung berichten. 

Die Nährböden waren nach einigen Monaten oft sehr stark ausgetrocknet. 
Ich feuchtete sie nach der im hiesigen Institut üblichen Methode an, indem ich 
einige Agarstückchen aus der Kultur herausschnitt und die Löcher mit abge- 
kochtem Wasser füllte, oder indem ich die Kulturen von oben mit einem Zer- 
stäuber bespritzte. Das letzte Verfahren hat noch den Vorteil, daß dadurch die 
Befruchtung gefördert wird. Ich erzielte auch gute Ergebnisse mit Umpflanzen 
einzelner Prothallien auf einen neuen Nährboden. Einige erreichten dabei eine 
Größe von 10—15 mm. 


5. Mikroskopische Beobachtung. 


Die Kulturschalen wurden entdeckelt zur Beobachtung der Sporen und Pro- 
thallien auf den Objekttisch des Mikroskops gestellt und zum Schutz vor Aus- 
trocknung und Infektion mit einer Glasplatte bedeckt, die eine Öffnung hatte, 
in die gerade das Objektiv hineinpaßte. Die Nährböden lassen so viel Licht durch, 
daß man auch mit stärkeren Systemen arbeiten und photographische Aufnahmen 
machen kann. Ich benutzte für meine Untersuchungen ein Zeısssches Mikroskop 
und nahm zur Beobachtung der Entwicklungsreihen Objektiv D und Okular 4. 
Die Prothallien wurden mit einem Zeichenapparat aufgenommen. Für die Mikro- 
aufnahmen verwendete ich einen Photoaufsatz für das Mikroskop von der Firma 
Busch. 

Ich habe ungefähr bei 100 jungen Vorkeimen mit der Beobachtung begonnen. 
Davon wurden eine ganze Anzahl schon bald nach der Keimung durch das Auf- 
treten von Algen und Pilzen zerstört. Ein anderer Teil wurde durch das dauernde 
Beobachten im Wachstum beeinträchtigt. Oft bildeten sich Lappen aus, die in 
die Höhe wuchsen, oder der ganze Thallus krümmte sich nach oben. Solche 
Exemplare waren für die Anfertigung einer Entwicklungsserie nicht mehr günstig 
und eigneten sich besonders nicht zum Zeichnen. Etwa 10—15 Prothallien konnte 
ich in ihrer Entwicklung bis zu einer ansehnlichen Größe verfolgen und wieder- 
holt aufnehmen. In alle Figuren wurde die Analyse des Zellnetzes eingezeichnet 
und durch verschiedene Markierung der Wände deutlich hervorgehoben. Schwie- 
rigkeiten bereitete das Wiederauffinden der zum Zeichnen bestimmten Objekte 
in den Schalen: Von allen Verfahren hat sich das Anfertigen von Plänen am 
besten bewährt. Dünne sterile Glasfäden wurden in die Kulturen gebracht und 
ihre Lage zu den einzelnen Prothallien in einen Plan eingezeichnet. 
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6. Fixierung und Firbung. 
Zum Fixieren habe ich eine Mischung von 1 g Chromsäure, 3 g Eisessig und 
96 com Aqua dest. verwendet. Gefärbt habe ich die Totalpräparate mit Hämalaun 
und die Schnitte mit Hämatoxylin nach HEIDENHAIN unter Gegenfärbung mit 
Eosin-Nelkenöl. Ich stellte die Schnitte in einer Dicke von 7, 10, 15 und 20 y her. 


C. Ergebnisse der Untersuchungen an Prothallien von Equisetum 
silvaticum und Equisetum palustre. 
1. Allgemeines über Sporen, Sporenkeimung und erste Keimstadien. 

Über Bau und Entwicklung der Equisetensporen ist schon ver- 
schiedentlich berichtet worden. Narhentlich die Sporenhülle hat Anlaß 
zu öfteren Untersuchungen gegeben. In der neueren Literatur wird von 
vier Häuten gesprochen: den ,,Elateren“ (als äußerster Haut), der ,,Mit- 
telhaut‘‘, ,,Innenhaut‘ oder ,,Exospor“ und der ,,Intine“. Die drei 
äußeren Häute sind leicht nachzuweisen, schon bei einfacher Behand- 
lung mit Jodjodkalium. Die Intine kann man bei frischen Sporen ohne 
Anwendung von chemischen Hilfsmitteln nur schwer feststellen (vgl. 
SANIO 1856). Bei 2 Tage alten, in Brunnenwasser kultivierten Sporen 
ließ sich mit Chlorzinkjod eine deutliche, blau gefärbte Membran unter 
den drei äußeren, zum Teil schon zersprengten Häuten wahrnehmen. 
Die sehr dünne Intine hatte wahrscheinlich bereits an Dicke zuge- 
nommen. Die Reaktion zeigt, daß die Intine aus Zellulose besteht. Auch 
die inneren Elaterenschichten wurden durch Chlorzinkjod violett ge- 
färbt, aber die oberen, besonders die der spatelförmigen Enden, braun. 
Die Elateren bestehen also aus einer Zellulose- und einer Kutikular- 
schicht. Die anderen beiden Sporenhäute zeigen keine Zellulosereaktion. 
Die reifen Sporen enthalten außer zahlreichen Chlorophylikörnern einen 
großen Zellkern. Die Keimung erfolgt, bald nachdem man die Sporen 
auf Wasser, Erde oder Agarnährboden ausgesät hat. Dabei beobachtet 
man zunächst eine starke Größenzunahme. Während der Durchmesser 
der trockenen Sporen in einem bestimmten Falle im Durchschnitt 
(10 Messungen) 37—38 u betrug, war er in wenigen Minuten bis auf 
durchschnittlich 52 u (10 Messungen) gestiegen. GıstL (1929) hat bei 
einer großen Anzahl von Sporen die Größenzunahme in ihrer Abhängig- 
keit von Kulturflüssigkeiten verschiedenen osmotischen Druckes genau 
studiert. Ich brauche deshalb hierauf nicht näher einzugehen. Auch die 
ersten Keimstadien sind vielfach beschrieben worden (MiLDE 1852, 
SADEBECK 1878, BucHTIEN 1887). Man hat als erste Anzeichen der Kei- 
mung bei genauer Untersuchung beobachtet, daß die runden Chlorophyll- 
körner länglich werden, sich einschnüren und sich schnell vermehren. 
Schon auffallender ist die Ablösung der Elateren und das Zerreißen der 
nächsten beiden Sporenhäute, die dann in manchen Fällen anschließend 
gleich abfielen oder auch noch längere Zeit der ersten Prothalliumzelle 
anhafteten. In solchen Fällen konnte ich nach Behandlung mit Jodjod- 
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kalium sehr gut die Mittelhaut und die Innenhaut unterscheiden. Das 
Abwerfen der beiden Sporenhäute geschieht meistens gleichzeitig, nur 
selten habe ich die Innenhaut allein in den Kulturen gefunden (vgl. 
HoFrMEISTER 1852). 

Die ursprünglich fast kreisrunde Spore ist jetzt größer geworden und 
hateine andere Gestalt angenommen. Auf der dem Licht abgekehrten Seite 
bekommt sie einen kleinen Hôcker, der durch eine uhrglasförmige Wand 
von der Prothalliumzelle abgetrennt wird und wenig später zur ersten 
schlauchförmigen Haarwurzel auswächst. Der Höcker und die erste 
Wand können auch schon auftreten, bevor die drei Sporenhäute ganz ab- 
geworfen sind. Der Krümmungsradius der ersten Teilungswand ist nicht 
bei allen keimenden Sporen gleich groß. GistL (1928) hat gezeigt, in 
welcher Weise das Maß der Krümmung vom osmotischen Druck der 
Kulturflüssigkeit abhängig ist. Je konzentrierter die Lösung, um so 
flacher ist die Krümmung. Tafel I zeigt in Abb. 1 eine in konzentrierter 
Nährlösung gekeimte Spore und in Abb. 3 eine solche in Brunnenwasser. 

Auf die weitere Entwicklung haben Beleuchtung und Ernährung be- 
deutenden Einfluß. In Kulturen, die dauernd ohne Licht waren, kam ein 
großer Prozentsatz der Sporen überhaupt nicht zur Keimung. Die 
übrigen bildeten Keimlinge mit nur zwei bis drei Zellen. Direktes Son- 
nenlicht hatte auch nicht den günstigsten Einfluß. Besonders Equi- 
setum silvaticum war in dieser Beziehung sehr empfindlich. Am besten 
entwickelten sich die Prothallien an einem Nordfenster (Sommer 1930). 
Dort hatten sie den ganzen Tag über gutes Licht, waren aber vor direk- 
ten Sonnenstrahlen geschützt. Wesentlich war vor allen Dingen, daß die 
Schalen, besonders die mit jungen Prothallien, immer wieder an densel- 
ben Platz gestellt wurden. Die Vorderseite mußte stets dem Licht zuge- 
wandt sein. Die Notwendigkeit dieser Maßnahme kommt überzeugend 
zum Ausdruck bei soeben gekeimten Sporen. Das erste Rhizoid bildet 
sich nämlich immer auf der vom Licht abgewandten Seite, während das 
Wachstum des Prothalliumkörpers zum Lichte hin erfolgt. Durch ge- 
eignete Neigung der Schalen gegen die Horizontale erreichte ich, daß die 
Prothallien dem Substrat flach auflagen, wenigstens bis zu einem ge- 
wissen Zeitpunkt, worüber ich später noch sprechen werde. Ich habe im 
2. Jahr des öfteren Versuche darüber angestellt, ob man durch Wechseln 
des Standorts oder durch verschiedenartige Beleuchtung Unterschiede in 
der Entwicklung oder gar in der Form der Prothallien erzielen könnte. 
Irgendwie bemerkenswerte Ergebnisse hatte ich nicht. Bei wenig be- 
leuchteten Kulturen zeigte sich lediglich ein langsameres Wachstum, und 
bei Dunkelheit trat nach einiger Zeit völliger Stillstand ein. Zusammen- 
fassend sei daher gesagt, daß Kulturen mit keimenden Equisetensporen 
an einem Standort aufzustellen sind, der den ganzen Tag über gute Be- 
leuchtung hat, vor direkten Sonnenstrahlen aber geschützt ist. 
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Wesentlich anders ist der Erfolg bei Anderung der Ernährungs- 
bedingungen. Lupwies (1911) hat bei seinen Versuchen mit Nährlö- 
sungen gearbeitet, denen ein wichtiger Bestandteil fehlte und konnte da- 
durch Bildung und Auftreten der. Geschlechtsorgane beeinflussen. Ich 
habe mich zunächst darauf beschränkt, einen Unterschied in der Kei- 
mung und in den ersten Keimstadien festzustellen bei Anwendung von 
vier verschiedenen Kulturflüssigkeiten: 1. Aqua dest., 2. Brunnen- 
wasser, 3. Nährlösung nach A. Meyer, 4. 2,5fache konzentrierte Nähr- 
lösung nach A. Meyer. Die Sporen (Equisetum palustre) wurden am 
9. VI. 1930 15.15 Uhr gesammelt und 18.15 Uhr ausgesät. Die Kulturen 
wurden im Arbeitszimmer an einem Nordfenster aufgestellt. Der Versuch 
zeigte, daß die Sporen in allen vier Kulturflüssigkeiten keimten. In 
Aqua dest. starb schon frühzeitig ein großer Prozentsatz ab, ehe über- 
haupt eine Größenveränderung der Sporen eingetreten war. Nach 
4 Tagen war bei einigen Sporen Wandbildung zu beobachten. Bei den 
meisten aber hatte sich das Chlorophyll in der Mitte zusammengeballt. 
Sie waren im Absterben begriffen. In Brunnenwasser entwickelten sich 
die ersten Stadien ziemlich schnell, die Rhizoiden wurden besonders 
lang. In Nährlösung waren die Rhizoiden kleiner, häufig entstand sofort 
ein körperliches Prothallium (für die später zu besprechenden Entwick- 
lungsreihen wurden deshalb die Prothallien auf Agarböden kultiviert, 
die nur den 5. Teil der Nährsalze entlielten). In konzentrierter Nähr- 
lösung war nur langsames Wachstum zu beobachten, gelegentlich bei 
starker Konzentration vollkommener Stillstand und Absterben (Versuch 
am 26. V. 1930). Die Rhizoiden waren hier besonders klein. Bei Wasser- 
kulturen sank ein großer Teil der ausgesäten Sporen zu Boden und blieb 
aus Sauerstoffmangel in der Entwicklung zurück. BUcHTIEN (1887) be- 
hauptet, daß untergetauchte Sporen sich besser entwickeln. Ich finde 
aber meine Beobachtung bei DE Varies (1918) bestätigt, der mit Klee- 
samen systematisch Versuche in dieser Richtung angestellt hat. Auch 
bei älteren Prothallien ist die Ernährung nicht ohne Einfluß auf die Ent- 
wicklung. Ich komme darauf später noch einmal zurück. 

Ich möchte an dieser Stelle noch kurz die Frage streifen, wie lange die 
Sporen ihre Keimfähigkeit behalten. BucHTIEN (1887) gibt an, daß nur 
bis 20 Tage alte Sporen noch entwicklungsfähig gewesen sind. Das wäre 
wenig im Vergleich zur Dauer der Keimfähigkeit mancher Farnsporen, 
die jahrelang erhalten bleibt (vgl. Dörr 1927). Auch die Keimzeit ist ab- 
hängig von dem Alter der Sporen. Ich habe Sporen von Equisetum sil- 
vaticum am 16. VII. 1929 vormittags gesammelt und einige sofort aus- 
gesät. Die übrigen wurden in einem sterilen Glasröhrchen aufbewahrt 
und alle 3 Tage wieder einige von ihnen zur Aussaat gebracht. In einer 
Tabelle habe ich das Datum der Aussaat und den Beginn der Keimung 


eingetragen. 
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16. VIL 17. VIL 0 Tage 17 Stunden 
19. VII. 21. VIL m: 40 , 
22. VIL 24. VII. a 2 Tage 
25. VII. 28. VII. Fr. er 
28. VIL 1. VIII. ze. Ar" 
31. VIL 4. VIII. a” aa 

3. VIIL 8. VIII: 18 Sty 

6. VIII. — _ au, — — 











Ehe ich zur Besprechung eines ganzen Entwicklungsganges übergehe, 
möchte ich noch kurz auf die verschiedenen Möglichkeiten der ersten 
Wandbildungen eingehen. Nach der ersten, uhrglasférmigen Wand kann 
sich die zweite genau senkrecht zu ihr bilden, wie in Abb. 5 auf Tafel T 
(2 Tage altes Keimstadium). Jede Tochterzelle kann sich jetzt wie in 
Abb. 8 entweder selbständig weiter entwickeln nach dem Gesetz der 
rechtwinkligen Schneidung, oder es bleibt die eine Zelle im Wachstum zu- 
rück (Abb. 7). Wand 2 wird dabei durch die rechte fortwachsende Zelle 
beiseite gedrängt. Es hat sich bereits eine neue Wand 3, die recht- 
winklig auf 2 steht, gebildet. Eine andere Möglichkeit zeigen Abb. 6, 
11 und 12. Hier wird die primäre Prothalliumzelle durch eine Wand ge- 
teilt, die parallel zu der uhrglasförmigen verläuft. Auch die nächsten 
Wände können wieder parallel dazu gebildet werden, wie es in Abb. 12 
bereits 4 sind. Das ganze hat dann den ausgesprochenen Charakter eines 
Zellfadens. Es kommt auch vor, daß die 3. Wand senkrecht auf 2 steht 
(Abb. 6). Es kann ein gleichmäßiges Wachstum beider Tochterzellen ein- 
setzen (Abb. 10), oder die Tochterzellen können sich getrennt weiter ent- 
wickeln, so daß eine Gabelung entsteht (Abb. 11). In dieser sind in den 
beiden Gabelästen schon 3 zur ersten parallele Wände aufgetreten. 
Abb. 13 zeigt einen besonderen Fall. Durch anomale Beleuchtung oder 
durch Auftreten eines Hindernisses auf dem Substrat erfolgte das Wachs- 
tum zuerst nach links und dann nach rechts vom primären Rhizoid aus. 
Die bisher angeführten jungen Vorkeime hatten ein mehr flächenförmiges, 
in manchen Fällen sogar fadenförmiges Aussehen. Ich fand sie haupt- 
sächlich in den Kulturen von Equisetum silvaticum, während für Equi- 
setum palustre schon frühzeitig körperlich aussehende Prothallien charak- 
teristisch sind. In Abb. 14 und 15 handelt es sich um 10 Tage alte Vor- 
keime von Equisetum palustre, bei denen die körperliche Form schon 
deutlich zum Ausdruck kommt. Die Zellkomplexe 1, 2 und 3 in Abb. 14 
und 1 und 2 in Abb. 15 haben sich aus den darunterliegenden primären 
Prothalliumzellen entwickelt. Abb. 9 zeigt einen ähnlichen Fall bei 
Equisetum silvaticum. Es hat sich hier bereits ein zweites Rhizoid ge- 


ı Viele Sporen keimten bereits nicht mehr. 
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bildet, obwohl das Prothallium erst 5 Tage alt ist. Equisetum variegatum 
zeichnet sich durch bedeutend größere Zellen aus. Außerdem ist schon 
von Anfang an eine reichliche Verzweigung charakteristisch (vgl. SrREY).. 
Ich schließe mich dem Urteil früherer Untersucher an, daß Beleuchtung 
und Ernährung für die verschiedene Entwicklung maßgebend sind, ver- 
weise aber gleichzeitig auf die obige Aussage, daß ich bei Equisetum 
palustre in den meisten Fällen die körperliche Form beobachtet habe, 
ganz gleich, ob die Kulturen gut oder schlecht ernährt wurden. 
2. Weiterentwicklung der Prothallien. 
a) Schilderung der fortlaufenden Beobachtung mehrerer Vorkeime. 
aa) Equisetum silvaticum . 

Jeder Schilderung eines Entwicklungsganges geht eine Tabelle voraus, 
aus der der Tag der Aufnahme und das Alter des Prothalliums zu ersehen 
ist. Für die erste Entwicklungsreihe habe ich ein Prothallium von 
Equisetum silvaticum gewählt, bei dem ich zwar die Beobachtung schon in 
einem sehr frühen Stadium abbrechen mußte, das aber dafür den Vorteil 
hat, die Entstehungsweise lückenlos und anschaulich zu zeigen. 

Equisetum silvaticum (Taf. I, Abb. la—15a). Ausgesät am 29. V. 1929. 








Abbildung |Tag der Aufnahme) Alter in Tagen | Abbildung | Tag der Aufnahme | Alter in Tagen 

la 2. VL 1929 4 9a 17. VI. 1929 19 
2a 4. VI. 1929 6 10a 19. VI. 1929 21 
3a 5. VL 1929 7 lla 21. VI. 1929 23 
4a 7. VI. 1929 9 12a 23. VI. 1929 25 
5a 9. VI. 1929 11 13a 25. VI. 1929 27 
6a 11. VI. 1929 13 l4a 27. VI. 1929 29 
7a 13. VI. 1929 15 15a 29. VL 1929 31 
8a 15. VI. 1929 17 

















In Abb. la besteht das Prothallium aus 3 Zellen und einem Rhizoid. 
Die Zellwände liegen parallel zueinander. Die vordere Zelle vergrößert 
sich stark, es tritt eine parallele Wand auf, und außerdem wird in der 
primären Prothalliumzelle eine schräge Längswand gebildet (Abb. 2a). 
In Abb. 3 a hat sich die vorletzte Zelle längs geteilt und die Endzelle eine 
von der Mitte der basalen Wand in einem Bogen nach links verlaufende 
Wand bekommen. Von dieser aus bildet sich eine neue Membran nach der 
Spitze (Abb. 4 a, a—a). Nachdem noch eine Querwand hinzugekommen 
ist, haben wir statt der einen Endzelle nun 4 Zellen. Es setzt jetzt stär- 
keres Längenwachstum nicht nur an der Spitze ein, sondern auch die 
weiter zurückliegenden Partien strecken sich, so daß in Abb. 6a in der 
3. Zelle drei neue Querwände zu sehen sind. Links von der mit a—a be- 
zeichneten Wand — diesen Teil werde ich im folgenden mit Abschnitt I 


1 W. Srrey, Dissertation. Marburg 1931. 
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und den rechten Teil mit Abschnitt IT benennen — entstehen eine perikline 
und eine antikline Wand, während auf der rechten Seite nur zwei peri- 
kline auftreten (Abb. 6 a). Die Randzelle, die links auBen liegt, wird in 
Abb. 7a zweimal quer geteilt, dagegen der jetzt am vorderen Rand gelegene 
Abschnitt in Abb. 8a längs. Ungefähr dasselbe geschieht mit der mitt- 
leren Randzelle — eine zweite Querteilung unterbleibt — so daß jetzt in 
Abb. 8a in Abschnitt I an Stelle von zwei vier Vorderrandzellen getreten 
sind. Auch im Abschnitt II treten eine perikline und eine antikline Wand 
auf und außerdem zeigen sich in den weiter zurückliegenden Zellen verschie- 
dene Querwände, deren Entwicklung aus den Abbildungen leicht abzu- 
lesen ist. Von Abb. 9a an beginnen die Zellen am Rand stärker zu 
wachsen als die in der Mitte. Während in Abb. 10 a und 11 a die jüngeren 
Zellpartien wenig Veränderungen zeigen, beginnt plötzlich weiter zurück 
die Zelle x sich lebhaft zu teilen und vom Substrat fort schräg nach oben 
zu wachsen. Wir beobachten zunächst eine Quer- (perikline, Abb. 10 a) 
und eine Längsteilung (antikline, Abb. 11a) und in Abb. 12a noch 
weitere Querteilungen. Die einzelnen Quersegmente werden verschie- 
dentlich noch längs aufgeteilt. Das ganze wird jetzt immer unüber- 
sichtlicher (Abb. 13 a—15 a). Einige Zellkomplexe runden sich ab, und 
es hat den Anschein, als ob aus ihnen neue Lappen hervorwachsen 
wollten. An der Basis haben sich einige Zellen nach vorn geschoben und 
bilden einen kleinen Lappen (Abb. 13a—15 a). Durch das Wachstum 
schräg nach oben, dem Mikroskop zu, wird die Beobachtung erschwert. 
Ich habe trotzdem versucht, einige genetische Linien herauszufinden, die 
ich mit verschiedener Markierung eingetragen habe. 

Ich möchte jetzt wieder auf das Wachstum am vorderen Ende zu- 
rückkommen. Dadurch, daß die seitlichen Zellpartien schneller wachsen 
als die mittlere Zone, wird der ursprünglich konvexe Rand des Prothal- 
liums umgewandelt in einen konkaven. Im Endstadium haben wir dann 
zwei Gabeläste (Abb. 14a und 15a). Die Bildung von neuen Wänden 
bleibt nicht nur auf die Flanken beschränkt, sondern auch das mittlere 
Areal wächst noch in die Länge und Breite. Betrachten wir zunächst 
Abschnitt I. In Abb. 11a bestand der zwischen den Antiklinen a—a 
und 5—b liegende Komplex aus drei Zellen, einer inneren und zwei 
Randzellen. Die innere Zelle erfährt bis Abb. 15 a keine weitere Teilung 
mehr, die beiden Randzellen bekommen Querwände, so daß vier Zellen 
aus ihnen entstehen. Die beiden, die am Rande liegen, werden noch- 
mals längs geteilt. Wir haben jetzt vier neue Randzellen, ihnen schließen 
sich die zwei mittleren Zellen an, die dann an die eine Innenzelle grenzen. 
In Abb. 15 a zeigen sich in zwei von den Randzellen schon wieder Quer- 
teilungen. Hier ist also die rechtwinklige Schneidung, das Aufeinander- 
folgen von Periklinen und Antiklinen regelmäßig durchgeführt. Das- 
selbe ist in Abschnitt II zu beobachten. An Stelle der beiden Randzellen 
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Y und Y’ in Abb. 12a sind in Abb. 13 a drei, in Abb. 14a vier und in 
Abb. 15 a sechs getreten. Verfolgt man dieses Areal von den Randzellen 
aus nach innen, so stoßen immer je zwei Randzellen auf eine Innenzelle, 
je zwei Innenzellen wiederum auf nur eine Zelle, und schließlich haben 
wir als Abschluß dieses Systems die Zelle M (Abb. 15a). Nicht ganz so 
regelmäßig und auch nicht so zahlreich waren die Teilungen in dem links 
von der Antikline b—b gelegenen Abschnitt. Die Wandfolge läßt sich aus 
den Abbildungen ablesen. 

Im folgenden will ich den Entwicklungsgang eines Prothalliums von 
Equisetum silvaticum beschreiben, das durch sein außerordentlich ge- 
ringes Breitenwachstum auffällt. Obwohl ich solche Prothallien mehr- 
fach gefunden habe, müssen sie als regelwidrig angesehen werden. 


Equisetum silvaticum (Taf. II, Abb. 1—20). Ausgesät am 10. VI. 1929. 























Abbildung |Tag der Aufnahme| Alter in Tagen | Abbildung [Tag der Aufnahme| Alter in Tagen 
1 25. VL 1929 15 11 26. VIL 1929 46 
2 29. VL 1929 19 12 31. VIL 1929 51 
3 4. VIL 1929 24 13 8. VILL. 1929 59 
4 10. VIL. 1929 30 14 10. VIIL 1929 61 
5 12. VIL. 1929 32 15 12. VIII. 1929 63 
6 15. VIL 1929 35 16 16. VIIL 1929 67 
7 17. VIL 1929 37 17 19. VIIL 1929 70 
8 19. VII. 1929 39 18 26. VIII. 1929 77 
9 21. VIL 1929 41 19 30. VIIL 1929 81 

10 23. VII. 1929 43 20 5. IX. 1929 87 


Ich beginne in Abb. 1 mit einem Stadium, das in der Aufsicht fünf 
Zellen und drei Rhizoide zeigt. Durch das Auftreten neuer Querwände 
wird ein ausgesprochener Zellfaden gebildet. In Abb. 3 beobachten wir 
außer Zellvergrößerung zwei weitere Querteilungen. Die vorletzte Zelle 
teilt sich längs und ihre linke Tochterzelle zerfällt in zwei Zellen, die in 
Abb. 4 stark in die Länge gewachsen sind und mehrere Querwände auf- 
weisen. Erst von Abb. 5 ab beginnt das Prothallium etwas breiter zu 
werden. Durch das Auftreten der Längswand a—a und einer Querwand 
wird die Endzelle x gebildet, die sich in Abb. 6 bereits in fünf Zellen auf- 
geteilt hat. Die übrigen Teilungsvorgänge in den Zellen links und rechts 
von der Antikline a—a sind aus den Abbildungen ersichtlich. Vielleicht 
wäre noch das Auftauchen einiger Zellen an der linken Kante (Abb. 6—9) 
infolge einer kleinen Drehung des Prothalliums nach rechts hervorzu- 
heben. Zum Teil verschwinden diese Zellen wieder in den Abb. 10 und 11, 
weil eine Rückdrehung erfolgt. 

Das Prothallium beginnt sich zu gabeln. In Abb. 7 sieht man schon 
eine Einbuchtung, und in Abb. 8 ist der links von der Wand a—a gelegene 
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Teil zu einem kleinen Ast ausgewachsen, dessen Entwicklung ich zu- 
nächst weiter beschreiben will. Der ganze Ast wird zuerst schief quer- 
geteilt. Senkrecht auf der Querwand stehen zwei Längswände, es werden 
also drei Randzellen gebildet. Die unterste von ihnen vergrößert sich 
stark, erfährt aber keine Teilung mehr und wird durch das Wachstum 
der oberen Zellen zur Seite gedrängt. Die beiden anderen Randzellen 
bekommen je eine Quer- und die beiden entstehenden vorderen Zellen je 
eine Längswand. Von den jetzigen vier Randzellen werden drei wieder 
quer und längs geteilt (Abb. 10 und 11). Wachstum findet jetzt nur noch 
an der Spitze statt. Von den neu gebildeten Randzellen werden die 
untersten ebenfalls auf die linke Seite geschoben. Dori strecken sie sich 
noch etwas, aber weitere Teilungen unterbleiben (Abb. 10-—16). Nur die 
Zellen, die aus der oberen Randzelle von Abb. 9 hervorgegangen sind, 
bleiben in Tätigkeit und bilden von Abb. 14 ab den übrigen langen Teil 
des Astes. Den Entwicklungsgang der einzelnen Zellen kann man hier 
nicht ganz klar verfolgen, da sich das Prothallium infolge seiner außer- 
ordentlichen Länge zu drehen beginnt. Man erkennt diese Drehung 
leicht daran, daß Zellwände, die in früheren Stadien in der Mitte des 
Prothalliums lagen, gegen den Rand verlegt werden, oder gar hinter der 
Kante verschwinden, während auf der anderen Seite neue Wände auf- 
tauchen. Von Abb. 14 ab macht z. B. die Spitze des Prothalliums eine 
ganze Drehung. Man sieht, daß die linke Flanke von Abb. 13 in Abb. 14 
und 15 nach rechts und die rechte Flanke in Abb. 13 nach unten sich ge- 
dreht hat. Die Prothalliumspitze wird also in Abb. 14 von der Seite ge- 
sehen. In Abb. 15 beginnt die Spitze sich nach rechts umzulegen. In 
Abb. 16 kann man daher wieder direkt auf die Fläche — die ursprüng- 
liche Unterseite — sehen. 

Der älteste fadenförmige Teil des Prothalliums hat sich bis Abb. 11 
noch etwas gestreckt. Außerdem haben sich mehrere Rhizoiden ent- 
wickelt. Da aber von Abb. 12 ab keine Veränderungen mehr zu beob- 
achten waren, habe ich diesen Teil in den folgenden Abbildungen fortge- 
lassen. Ebenso zeigte der linke Ast von Abb. 17 ab kein weiteres Wachs- 
tum und konnte deshalb bei den folgenden Zeichnungen unberücksichtigt 
bleiben. 

Auch bei dem rechten Aste geht der größte Teil aus den ganz rechts ge- 
legenen Randzellen hervor. Die in Abb. 7 links von der Antikline b—b 
liegende Randzelle bekommt in Abb. 8 nochmals eine Quer- und Längs- 
wand. Damit ist die Entwicklung für dieses Areal abgeschlossen. Aus 
den beiden Randzellen rechts von der Antikline b—b entstehen durch eine 
Längsteilung drei Zellen (Abb. 8), von denen die linke durch das schnelle 
Wachstum der beiden anderen zur Seite gedrängt wird. Es erfolgen noch 
einige Querteilungen, während im übrigen Zellvergrößerung zu bemerken 
ist. Die Zelle, die ganz rechts außen liegt (Abb. 8), wird in Abb. 13 ein- 
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mal und in Abb. 15 ein zweites Mal quergeteilt. Die Zellen bleiben aber 
schmal, selbst die in Abb. 16 auftretenden Längsteilungen ändern nichts 
mehr an ihrer Form. Die mittlere Randzelle (Abb. 11) übernimmt allein 
die Entwicklung des ganzen Astes. Sie erfährt in Abb. 12 eine Quer- 
teilung. Darauf folgt eine antikline Wand, die ich mit — - - — bezeichnet 
habe (Abb. 13). Links von ihr treten drei Querwände auf (Abb. 15), 
nachträglich werden noch Längswände eingeschoben (Abb. 16). Dieser 
Zellkomplex wird jedoch immer schmaler. Er streckt sich stark und 
schließt in Abb. 16 mit einem Höcker ab. Rechts von der Zellwand 
— . .— bildet sich noch ein Periklinen-Antiklinenpaar, aber das regel- 
mäßige Wachstum ist auch hier bald zu Ende. Es entsteht ein schmaler 
Lappen, dessen Entwicklung man nicht genau verfolgen kann, da er nur 
in der Seitenansicht zu sehen ist. 

Von Abb. 16 ab beginnt plötzlich die Innenzelle Y sich auffallend 
zu verändern. In Abb. 18 erhebt sich über die Oberfläche des Prothal- 
liums ein kleiner Höcker, der in Abb. 20 bereits zu einem vielzelligen 
Lappen herangewachsen ist. An seiner Basis werden zwei Rhizoide 
sichtbar. Da er aufwärts gerichtet ist, läßt er sich mit dem Mikroskop 
nicht weiter untersuchen. 

Das ganze Prothallium zeigt eine ungewöhnlich langgestreckte, 
etiolierte Form, wie man sie häufig bei schlechter Beleuchtung oder bei 
dichter Aussaat findet. Rechtwinklige Schneidung tritt zwar auch hier 
auf, aber nicht so, daß perikline und antikline Wände regelmäßig mit- 
einander abwechseln. 

Der letzte von mir verfolgte Entwicklungsgang von Equisetum sil- 
vaticum, bei dem das Auftreten eines mehrschichtigen Gewebes von 
Interesse ist, das nacheinander verschiedene Lappen ausbildet, soll nur 
kurz geschildert werden. Während der ersten Zeit war die Beleuchtung 
für dieses Objekt sehr ungünstig. Die Keimung ging deshalb sehr lang- 
sam vor sich. 


Equisetum silvaticum (Taf. III, Abb. 1—19). Ausgesät am 29. V. 1929. 








Abbildung |Tag der Aufnahme] Alter in Tagen | Abbildung | Tag der Aufnahme | Alter in Tagen 
1 25. VI. 1929 27 11 10. VIII. 1929 73 
2 2. VII. 1929 34 12 12. VIII. 1929 75 
3 8. VIL 1929 40 13 16. VIII. 1929 79 
4 15. VII. 1929 47 14 19. VIII. 1929 82 
5 19. VII. 1929 51 15 23. VIII. 1929 86 
6 23. VIL 1929 55 16 28. VIII. 1929 91 
7 29. VIL 1929 61 17 30. VIII. 1929 93 
8 1. VIII. 1929 64 18 2. IX. 1929 96 
9 5. VIIL 1929 68 19 5. IX. 1929 99 

10 8. VIII. 1929 71 
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Abb. 1 zeigt das 27 Tage alte Prothallium in noch recht kiimmer- 
licher Form. Das primäre Rhizoid ist vertrocknet, zwei neue sind bereits 
ausgebildet (Abb. 2). In den Abb. 1—4 wachsen zwei diinne Zellfäden 
aus dem wenigzelligen Vorkeim heraus. Das gibt dem Ganzen ein sehr ab- 
weichendes Aussehen. Während der linke Zellfaden sich nur noch wenig 
verändert, entsteht ungefähr in der Mitte des rechten an der schrägen 
Längswand 1 ein Höcker (Abb. 5), der in den folgenden Abbildungen zu 
einem fast horizontal dem Substrat aufliegenden Lappen auswächst 
(Abb. 6—10, Lappen I). Gleichzeitig beobachten wir oberhalb der Quer- 
wand 2 (Abb. 6, 7 und folgende) eine rege Zellteilung, die zur Bildung 
eines kleinen Gewebepolsters führt. Man kann dabei im Anfang deutlich 
drei Zellkomplexe y; (———), yz (—- -—) und y, (—-—) unterscheiden 
(Abb. 9 u. f.). Spätere Stadien lassen nicht mehr die Grenzen dieser Ab- 
schnitte erkennen (Abb. 15—19). Aus diesem meristemartigen Gewebe 
entwickeln sich drei Lappen: y, (— — —) und y, (——) in Abb. 10 und %, 
(....)in Abb. 13. Zu einem vierten Lappen wächst eine Zellschicht aus, 
die unter diesem Gewebepolster liegt und in den Abbildungen mit x be- 
zeichnet worden ist. 

Lappen y, ist nur von der Flanke sichtbar. Von Abb. 14 ab sind in 
ihm deshalb keine weiteren Teilungen zu erkennen. y, erscheint zum 
erstenmal in Abb. 13. Nach wenigen Tagen sind bereits sieben Zellen ent- 
standen, die sich in Abb. 15 noch um ein Vielfaches vermehrt haben. In 
den Abb. 18 und 19 ist die Fläche bereits so groß geworden, daß der dar- 
unter liegende Lappen x fast nicht mehr zu sehen ist. Eine besondere 
Bedeutung kommt y, zu. Es handelt sich hierbei nicht um ein flächen- 
haftes Gebilde, wie bei den Lappen x und y,, sondern um einen Zell- 
körper. Die Entwicklung dauert daher auch länger als die Ausbildung 
eines einschichtigen Lappens (vgl. y, von Abb. 10—19 mit y, von Abb. 13 
bis 18). In dem Zellkörper treten anfangs zwei Längs- und mehrere Quer- 
teilungen auf (Abb. 15 und 16). Später beobachtet man die verschie- 
densten Zellbildungen, die sich im einzelnen nicht genau verfolgen lassen. 
Der basale Teil streckt sich stark in die Länge, und die Spitze beginnt von 
Abb. 19 ab mit Antheridienbildung (an). 


bb) Equisetum palustre. 

Die erste Serie von Equisetum palustre zeigt die Entwicklung eines 
mehr körperlichen Prothalliums. Die Beobachtung älterer Stadien bot so 
große Schwierigkeiten, daß an manchen Stellen die Entwicklung von Neu- 
bildungen nicht zu verfolgen war. . 

Anfangs wuchs das Prothallium — wie die Prothallien in fast allen 
Aussaaten von Equisetum palustre des Jahres 1929 — nur sehr langsam. 
Abb. 1 zeigt ein wenigzelliges Stadium. Das erste Rhizoid ist noch vor- 
handen und ein weiteres auf der Oberfläche der zweiten Zelle in Bildung 
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Equisetum palustre (Taf. IV, Abb. 1—21). Ausgesät am 1. VI. 1929. 

















Abbildung | Tag der Aufnahme | Alter in Tagen | Abbildung | Tag der Aufnahme | Alter in Tagen 
1 28. VL 1929 27 12 26. VII. 1929 55 
2 4. VIL 1929 33 13 30. VIL 1929 59 
3 9. VIL 1929 38 14 1. VIIL 1929 61 
4 13. VII. 1929 42 15 5. VIII. 1929 65 
5 15. VIL. 1929 44 16 9. VIII. 1929 69 
6 17. VIL 1929 46 17 14, VIII. 1929 74 
7 19. VII. 1929 48 18 18. VIII. 1929 78 
8 21. VIL 1929 50 19 23. VIIL 1929 83 
9 22. VIL 1929 51 20 26. VIII. 1929 86 

10 23. VIL 1929 52 21 28. VIII. 1929 88 
11 24. VIL 1929 53 








begriffen. In Abb. 2 ist die Endzelle durch zwei Querwände aufgeteilt. 
AuBerdem wird in dieser und der folgenden Abbildung eine Zellschicht 
sichtbar, die sich unter den primären Zellen nach rechts hervorschiebt. 
Man muß sich also das Prothallium bereits mehrschichtig vorstellen. 

Die weitere Entwicklung geht so vor sich, daß an der Spitze oder an 
den Flanken neue Zellen auftreten, deren Bildung man im einzelnen 
wegen der Mehrschichtigkeit nicht beobachten kann (Abb. 4). In Abb. 5 
und den folgenden wachsen diese Zellen zu drei Lappen heran: x, (— - —), 
Ze (———) und x, (— -- —). x, wird anfangs von 2, teilweise überdeckt. 
In Abb. 12 und 13 legt sich x, zur Seite. Dadurch wird der flach auf dem 
Substrat liegende hintere Lappen x, mit seinen beiden zipfelförmigen 
Nebenlappen ganz sichtbar. Die Äste sind einschichtig. Nur am Grunde, 
wo sie miteinander verwachsen sind (namentlich x, und z,), bilden sie ein 
dickfleischiges Gewebe. Die Entwicklung ihrer Zellwände kann man von 
Abbildung zu Abbildung ablesen. In dem Horizontallappen x, sind 
außerdem genetische Linien eingetragen worden. 

Der Zellkörper, aus dem die drei Arme hervorgewachsen sind, ändert 
sich auf seiner Oberfläche nur wenig. Einige Rhizoiden treten neu auf. 
Im übrigen findet Zellvergrößerung statt. Wichtiger ist das Erscheinen 
einiger neuer Zellen rechts von x; (Abb. 13). Ob diese Zellen (z,) aus dem 
Lappen x, herausgewachsen sind, oder ob sie auch an dem Gewebekörper 
entstanden sind, an dem die drei anderen Lappen gebildet wurden, ließ 
sich nicht genau feststellen. Beim vorsichtigen Umdrehen des Prothal- 
liums konnte ich an der Basis nur ein dickfleischiges Gewebe beobachten. 
Es hat zunächst den Anschein, als ob auch x, zu einem flächenförmigen 
Lappen heranwachsen wollte. Aber schon Abb. 15 und 16 lassen an den 
viel kleineren, aber prall gefüllten Zellen erkennen, daß es sich hier um 
ein Gewebepolster handelt, von dem an verschiedenen Stellen und nach 
verschiedenen Richtungen hin Lappen ausgebildet werden. In den Ab- 
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bildungen ließ sich das weniger gut darstellen. Die Zellen der senkrecht 
nach oben wachsenden Lappen wurden verzerrt gezeichnet. Häufig 
mußten die Lappen gewaltsam ein wenig zur Seite gelegt werden, damit 
eine Aufnahme mit dem Zeichenapparat überhaupt möglich war. Der 
erste vertikale Lappen an zx, tritt in Abb. 15 (y,) auf, der nächste bildet 
sich in Abb. 17 (ys), und schließlich entsteht ein dritter in Abb. 20 (y). 
Am rechten Thallusstück entwickeln sich verschiedene unregelmäßige 
Zipfel. 

Die primären Prothalliumzellen und der Lappen x, zeigen von Abb. 17 
ab keinerlei Veränderung mehr. Sie wurden deshalb bei den folgenden 
Zeichnungen nicht mehr berücksichtigt. Auch x, ist in ein Dauergewebe 
übergegangen, während x, unnatürlich in die Länge wächst (Abb. 21). 

In älteren Stadien hatten sich die Lappen auf dem rechten Thallusteil 
(x,) derart vermehrt, daß eine übersichtliche Zeichnung nicht mehr an- 
zufertigen war. Aber der ganze Habitus des Vorkeims, namentlich des 
zuletzt beschriebenen Gewebes z,, läßt schon jetzt erkennen, daß er in 
einem späteren Stadium Archegonien tragen wird. Tatsächlich wurde 
durch weitere Beobachtung festgestellt, daß x,, x, und x, sterile Thallus- 
lappen blieben, während auf x, sich Archegonien bildeten. Im zweiten 
Teil der Arbeit soll auf ihre Entwicklung näher eingegangen werden. 


Equisetum palustre (Taf. V, Abb. 1—14). Ausgesät am 1. VI. 1929. 











Abbildung | Tag der Aufnahme| Alter in Tagen | Abbildung | Tag der Aufnahme | Alter in Tagen 
1 30. VI. 1929 29 8 25. VII. 1929 54 
2 4. VII. 1929 33 9 27. VIL 1929 56 
3 7. VII. 1929 36 10 2. VIII. 1929 62 
+ 13. VIL. 1929 42 11 6. VIII. 1929 66 
5 16. VIL. 1929 45 12 13. VIII. 1929 73 
6 20. VII. 1929 49 13 21. VIIL 1929 81 
7 23. VII. 1929 52 14 31. VIIL 1929 91 

















Die Entwicklung eines Prothalliums von der Spore an zu verfolgen, 
war mit groBen Schwierigkeiten verbunden. Es wurden oft gleich nach 
den ersten Teilungsstadien unregelmäßige Zellkörper gebildet, die sich 
für die Untersuchung nicht eigneten. Gelegentlich habe ich Prothallien 
weiter verfolgt, deren erste Entwicklungsstufen mir nicht bekannt waren, 
und die erst später, wenn sie zu flächenhaftem Wachstum übergingen, 
gut zu beobachten waren. Tafel V zeigt einen solchen Vorkeim von 
Equisetum palustre. Aus der Spore ist hier bald ein klumpiger Zellkörper 
gebildet worden, der zu einem schon teilweise mehrschichtigen Zylinder 
ausgewachsen ist (Abb. 1). Das erste mit dem Zeichenapparat aufge- 
nommene Stadium (Abb. 1) zeigt, daB jetzt das Prothallium beginnt, 
sich flächenförmig auszubreiten. In dem spatelférmigen Endlappen sind 
die beiden Antiklinen a—a und b—+ aufgetreten, zwischen denen bereits 
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eine Perikline und eine neue Antikline c—c entstanden ist. In Abb. 2 ist 
die Langswand a—a mehr nach rechts gedrängt worden. Links von ihr 
ist eine neue Antikline d—d aufgetreten. Den vier Wänden a, b, c und d 
kommt eine besondere Bedeutung zu, denn sie treten in allen Abbil- 
dungen deutlich hervor. Die zwischen ihnen liegenden Zellflächen habe 
ich mit I, II, III, IV und V benannt (Abb. 3). Der Vorkeim beginnt früh- 
zeitig sich zu gabeln (Abb. 5). Die Segmentwände a—a, c—c und b—b 
verlaufen in den rechten Ast, während d—d beinahe in der Bucht mündet. 
Die Teilungsvorgänge in den fünf Segmenten verlaufen so, daß meistens 
perikline und antikline Wände miteinander abwechseln, wodurch eine 
fächerförmige Verbreiterung des ganzen Prothalliums herbeigeführt wird. 
Es kann aber auch der Fall eintreten, daß entweder auf eine Perikline 
noch einmal eine solche folgt, oder daß in manchen Randzellen bogen- 
förmige Wände angelegt werden. Die vorderen Randzellen wachsen von 
Abb. 8 ab nicht mehr gleichmäßig schnell. An mehreren Stellen herrscht 
sogar vollkommener Stillstand in der Entwicklung, so daß ein älteres 
Stadium stark gelappt erscheint (Abb. 13). Am regelmäßigsten ist das 
Segment III ausgebildet, das den größten Lappen hervorgebracht hat 
und an seiner linken Flanke mit der Antheridienbildung beginnt. 

Es soll nun eine genaue Beschreibung von einzelnen Abschnitten er- 
folgen. Ich beginne mit Segment III. Nach einigen vorhergegangenen 
Querteilungen tritt hier in Abb. 5 die erste antikline Wand (1) auf. Die 
beiden gleich großen Tochterzeller werden durch je eine Perikline geteilt, 
(Abb. 6), und die dadurch entstandenen Randzellen werden wieder durch 
eine Antikline in je zwei Zellen zerlegt, die die eben beschriebene Teilungs- 
weise wiederholen (Abb. 6—8). Bisher lagen sämtliche Randzellen unge- 
fähr auf gleicher Höhe. Von Abb. 9 ab beginnen die Stellen, an denen die 
Hauptsegmentwände a—a, c—c und die Antikline 1 die Außenwand be- 
rühren, im Wachstum zurückzubleiben. Die zwischen diesen Punkten 
liegenden Zellen wachsen weiter. Besonders die in der Mitte zeigen große 
Wachstumsintensität. Sie nimmt nach beiden Seiten hin ab (nach rechts 
etwas stärker), steigt dann an beiden Flanken wieder etwas an, um schließ- 
lich bei den Segmentwänden a—a und c—c fast auf 0 herabzusinken. Da- 
durch kommt die gelappte Form zustande, die wir in Abb. 13 sehen. Der für 
das ganze Segment III geschilderte Teilungsmodus kehrt in den einzelnen 
Lappen des Randes wieder. Verfolgt man beispielsweise die periklinen 
und antiklinen Wände in den großen Mittellappen hinein (Abb. 13 
und 14), so kann man eine 8—9fache Aufeinanderfolge bemerken. Da- 
gegen treten an den Stellen mit geringerem Wachstum nur noch Quer- 
wände auf, zwischen die ab und zu eine Längswand geschoben wird. 
Wenn wir uns die Randzellen rechts von der Antikline 2 in Abb. 7 an- 
sehen, so beobachten wir, daß sie durch eine Querwand in eine untere und 
eine obere Zelle geteilt werden (Abb. 8). In der oberen wird von der Quer- 
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wand aus nach der Antiklinen 2 eine kurze bogenfürmige Wand angelegt, 
auf die eine Antikline folgt (Abb. 9). Wenn die beiden Randzellen jetzt 
Teilungen nach dem System der rechtwinkligen Schneidung durch- 
führten, wäre ein bilateral-symmetrischer Lappen zu erwarten. Es zeigt 
sich aber, daß nur die obere Randzelle quer und längs geteilt wird und von 
den so entstehenden Randzellen ebenfalls wieder nur die obere Zelle die 
beiden Teilungen erfährt. Wachstum findet also im wesentlichen nur an 
der linken Flanke statt (Abb. 8—13). Betrachten wir noch kurz die Ver- 
hältnisse in dem großen Mittellappen (Abb. 13 und 14). Er ist aus den 
zwischen den Antiklinen 1 und 3 gelegenen Randzellen in Abb. 9 hervor- 
gegangen. Später differenziert er sich in mehrere Teile. Der Zellkomplex, 
der von den Längswänden 3 und 5 begrenzt wird (Abb. 13 und 14), geht in 
ein meristemartiges Gewebe über, von dem man Antheridienentwieklung 
erwarten kann. Der große Endlappen der Abb. 14 entwickelt sich aus der 
dreieckigen Randzelle zwischen Wand 4 und 5 (Abb. 9). Die Aufteilung 
erfolgt zunächst durch eine von 5 nach dem Außenrand verlaufende 
Wand (Abb. 9). Erst dann treten in gewöhnlicher Weise Periklinen und 
Antiklinen auf. Auch hier ist rechtwinklige Schneidung nur in der Mitte 
regelmäßig durchgeführt. Die Zellen, die zwischen den Antiklinen 1 
und 4 liegen, zeigen dieselbe Teilungsweise, wie ich sie oben schon be- 
schrieb: von zwei entstandenen Randzellen bildet immer nur eine peri- 
kline und antikline Wände aus. Man sieht verschiedentlich in diesem 
Abschnitt, daß in den Randzellen auch schräg nach außen verlaufende 
Wände auftreten können (Abb. 12 und 13). 

Ich gehe nun zur Beschreibung des Segmentes I über. Während in 
den übrigen Segmenten anfangs nur perikline Wände zur Ausbildung 
kommen, tritt hier schon in Abb. 3 ein Paar perikliner und antikliner 
Wände auf. In Abb. 4 folgt ein zweites in der äußeren Randzelle, so daß 
jetzt das ganze Segment in einen inneren und drei nach dem Rand zu ge- 
legene Teile zerlegt wird, die ich als Untersegmente Ia, b und ce be- 
zeichnen möchte (Abb. 4). Die Hauptsegmentwand d—d bleibt im 
Wachstum zurück. Es setzt die schon oben erwähnte erste Gabelung ein. 
Die Antikline 1 (Abb. 6), die bisher den Außenrand des Gabelastes fast 
in seiner Spitze erreichte, wird dureh das eintretende Breitenwachstum 
des Untersegmentes b nach rechts gedrängt. Ihre Krümmung kommt in 
Abb. 8 am stärksten zum Ausdruck, läßt aber in den folgenden Abbil- 
dungen infolge Streckung des oberen Teiles wieder nach. Die Aufteilung 
des Untersegmentes a erfolgt durch mehrere Querwände und durch zwei 
Paare von Periklinen und Antiklinen. Vom Untersegment b, das zwi- 
schen den Antiklinen 1 und 2 liegt, wird in der Hauptsache der ganze 
Lappen gebildet. Durch eine bogenférmig von der Antikline 1 zum 
Außenrand verlaufende Wand wird die Zellvermehrung eingeleitet 
(Abb. 6). Durch das Erscheinen zweier perikliner Wände werden zwei 
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Randzellen abgeschnitten, die längs und in Abb. 7 bereits wieder quer- 
geteilt werden. Die Querwand der am weitesten rechts gelegenen Zelle 
(Abb. 7) stößt auf den AuBenrand. Es werden dadurch, wenn wir zu- 
nächst nur diese eine Zelle weiter beobachten, zwei neue Randzellen ge- 
bildet, die ihrerseits wieder periklin und auBen auch antiklin geteilt wer- 
den (Abb. 9). Schon in Abb. 8 und 9 wölbt sich dieser Zellkomplex vor 
und wächst von Abb. 11 ab unter Bildung neuer Wände zu einem Zipfel 
aus. Auch in den weiter zuriickgelegenen Zellen, die diese Streckung mit- 
machen müssen, werden nachträglich neue Wände eingeschoben. 

Wir wenden uns jetzt wieder den übrigen drei Randzellen (Abb. 7, 
Untersegment b) zu. In Abb. 8 beobachten wir bei ihnen eine nochmalige 
Längsteilung. Leider beginnt von nun an eine unregelmäBige Entwick- 
lung dieser sechs Randzellen. Die beiden mittleren bleiben im Wachstum 
zurück, die eine bekommt noch eine Perikline und eine Antikline, wäh- 
rend die andere nur eine antikline Wand aufweist, der erst später in 
Abb. 10 eine zweite Wand folgt. Die übrigen vier Zellen zu beiden Seiten 
wachsen weiter. Es werden zwei Lappen gebildet, die nach dem be- 
kannten Schema aufgeteilt sind. UnregelmaBigkeiten, bedingt durch das 
Auftreten einer bogenförmigen Wand von einer Antikline aus zum 
Außenrand statt der Bildung einer Perikline und Antikline, finden sich 
nur in dem rechten Lappen. 

Vom dritten Untersegment c ist wenig zu sagen. Auffallend ist nur die 
Randverschiebung links von Abb. 4 ab. Es treten seitlich neue Zellen 
auf, die bisher durch die Wölbung des Randes verdeckt waren. Die ersten 
Längswände laufen schräg von den periklinen Wänden aus zur Anti- 
kline 2 (Abb. 7). An den Ansatzstellen neuer Wände zeigen sich nach er- 
folgter Streckung starke Knickungen. Mehr als bei den übrigen Seg- 
menten werden die zwischen den genetischen Linien liegenden Zell- 
flächen aufgeteilt, jedoch ohne irgendwelche Gesetzmäßigkeit. Von 
Abb. 9 ab lassen die Zellen am Außenrand etwas regelmäßiger auf- 
tretende perikline und antikline Wände erkennen. 

Auf die Segmente II, IV und V möchte ich nur mit wenigen Worten 
eingehen. Segment II bildet in der Hauptsache den linken Rand des 
rechten Gabelastes. Es ist, abgesehen von einem kleinen Zipfel, ein ein- 
heitlicher Zellkomplex. Die erste Längswand ist eine bogenförmig von 
der Antikline d—d nach dem Außenrand hin verlaufende (Abb. 4). Die 
beiden nächsten Antiklinen werden durch das Breitenwachstum, das 
hauptsächlich im Segment III stattfindet, nach links gedrängt. Im 
übrigen zeigt die Aufteilung nichts Neues und läßt sich an Abb. 13 leicht 
verfolgen. 

Im Segment IV setzt nach einigen Querteilungen eine regelmäßige Bil- 
dung perikliner and antikliner Wände ein, aber auch hier bleibt außer 
dem Ansatzpunkt der Hauptsegmentwand c—c noch ein zweiter Punkt 
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des AuBenrandes innerhalb des Segmentes im Wachstum zurück. In- 
folgedessen gabelt sich das Thallusstück von Abb. 7 ab und bildet bis 
Abb. 13 zwei mächtige pad heran, die schon wieder anfangen, sich in 
kleinere zu 

Segment V hat sich am wenigsten entwickelt. Durch das tangentiale 
Wachstum der angrenzenden Zellpartien wird das Segment immer mehr 
nach rechts gedrängt und schonzeitigausgeschaltet. Es treten deshalb nur 
wenig neue Zellwände auf. 

Betrachten wir nochmals im Überblick das ganze Prothallium in 
Abb. 13. Rein äußerlich zeigt es mit den in der Natur gefundenen, die 
als runde Kissen mit zablreichen aufsitzenden Lappen beschrieben wer- 
den, keine Ahnlichkeit. Aber gerade dadurch, daB die bei der Beobach- 
tung störenden Assimilationslappen nicht auftraten, wurde es möglich, 
die Entwicklungsweise festzustellen, die Mickeı (1924) bei im Freien 
gefundenen Formen beobachtet hat. Später werde ich an Hand von 
Schnitten denselben Teilungsmodus bei Vorkeimen nachweisen, die Zell- 
körper sind. 


b) Beschreibung älterer Prothallien nach fixiertem Material. 
aa) Vegetatives Gewebe. 

Die Methode, ein und dasselbe Objekt längere Zeit hindurch aufzu- 
nehmen, ermöglicht eine viel exaktere Darstellung der Entwicklungs- 
geschichte als die Kombination von Beobachtungen an mehreren. Die 
fortlaufende mikroskopische Untersuchung derselben Pflanze ist im hie- 
sigen Institut des öfteren bei Farnprothallien und verschiedenen Moosen 
mit Erfolg angewandt worden. Auch bei den besprochenen Entwick- 
lungsreihen vom Schachtelhalm konnten wir die Keimung und die Art 
des Wachstums, wie oben gezeigt wurde, in einigen Fällen genau ver- 
folgen. Aber es lassen sich immer nur die Veränderungen auf der Ober- 
fläche zeichnerisch zum Ausdruck bringen. Ich habe schon verschiedent- 
lich darauf hingewiesen, daß Prothallien in manchen Fällen sehr früh- 
zeitig mehrschichtig werden. Die Verfolgung der Entwicklung der Zellen 
der Unterseite ist dann so gut wie ausgeschlossen. Die Entwicklungs- 
weise auch der Zellen der Oberseite kann man nicht mehr feststellen, so- 
bald Lappen oder ganze Thalli sich vom Substrat aufrichten (Abb. 1 u. 2). 
Selbst im günstigsten Falle muß nach etwa 2—3 Monaten die Dauerbeob- 
achtung abgebrochen werden. Prothallien dieses Alters sind noch sehr ver- 
schieden von den größten im Freien gefundenen (Kasmrar 1914, MÄoKEL 
1924). Es mußte daher versucht werden, aus der Jugendform der Pro- 
thallien die Endform zu ziehen, um den Anschluß herzustellen. Da ich die 
Ansicht GoEBELs (1918) teile, daß es sich bei den im Freien gefundenen 
Prothallien um alte und besonders gut ernährte handelt, versuchte ich 
schon im 1. Jahre, den besten Vorkeimen, die ich gezogen hatte, be- 
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sonders gute Bedingungen zu bieten. Ich erreichte das d durch, daß ich 
einige üppige Vorkeime von Equisetum palustre (Sporenaussest am 
31. V. 1929) am 26. VIII. 1929 auf einen neuen Nährboden so über- 





Abb. 1. Abb. 2. 
Abb.1. Equisetum palustre. Abnorm gewachsenes Prothallium mit zahlreichen Rhizoiden. Vergr. 10. 
Abb. 2. Equisetum palustre. Der ganze Thallus ist vom Substrat weg nach oben gewachsen. 
Vergr. 5,5. (Mikrophot.) 





Abb. 3. 10 Monate altes Prothallium von Equisetum palustre (von der Unterseite). Die 
fächerförmige Wachstumsweise schematisch angegeben. ar = Archegon. 1 = Lappen. Vergr. 22. 


pflanzte, daß jedes Exemplar einen großen Entwicklungsraum hatte. 
Nach 5—7 Monaten weiteren Wachstums entsprachen sie den im Freien 
gefundenen (Textabb. 3) oder kamen zumindest ihnen sehr nahe. Bei 
Abschluß der Arbeit stellte ich fest, daß SCHRATz 1 Jahr vorher dasselbe 
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mit Equisetum arvense in Einzelkulturen erreicht hatte. Er benutzte als 
Substrat sandigen Lehm. Seine Versuche mit Agar-Agar blieben erfolg- 
los. Der Nachweis, daß ich in meinen Kulturen von Equisetum palustre 
Prothallienformen erzielt hatte, die denen Mäckeıs von Equisetum 
arvense (vermutlich) glichen, ließ sich durch anatomische Untersuchungen 
ohne Schwierigkeit erbringen (vgl. MAcke 1924, Abb. 5, 7 a und 9 mit 
den Textabb. 4 und 6—8 meiner Arbeit). Eine Tatsache muß einem spä- 
teren Kapitel vorweg genommen werden, nämlich daß diese Prothallien 
entweder Zwitter waren oder nur die weiblichen Geschlechtsorgane 


Textabb. 3 zeigt eine Skizze von einem 10 Monate alten Vorkeim. Es 
ist die Unterseite gezeichnet worden, die in diesem Falle mit Ausnahme 
des ein wenig nach oben gekrümmten Randes dem Substrat flach auflag. 
Die Rhizoiden sind der Übersichtlichkeit wegen in der Abbildung weg- 
gelassen. Die Bucht am hinteren Ende, die von Mäcker schon richtig ge- 
deutet worden ist, ließ noch die Reste des primären Prothalliumfadens 
erkennen. Im großen und ganzen war der Vorkeim kreisförmig. Die 
Peripherie zeigte nur wenig tiefe Einschnitte. Auf der Oberseite be- 
fanden sich zahlreiche Lappen, die jüngsten am vorderen Rand, die 
größeren nach der Mitte und der Bucht des Hinterrandes zu. Ihre Ent- 
stehung soll später beschrieben werden. Nicht alle umgepflanzten 
Prothallien erreichten die Endform, sondern sahen auch nach Monaten, 
selbst wenn sie an Größe erheblich zugenommen hatten, noch ähnlich 
aus wie die jüngeren. 

Eine größere Anzahl von Prothallien wurde horizontal, radial-längs 
und tangential mit dem Mikrotom geschnitten. Trotzdem ich die Ob- 
jekte mit Eosin vorgefärbt hatte, war es nicht immer möglich, die 
Schnitte in der beabsichtigten Richtung zu führen. Die Horizontal- 
schnitte fielen meist schlecht aus. Textabb. 4 zeigt einen Horizontal- 
schnitt durch ein Thallusstück, das lappenartig vorgewachsen ist. In 
ihm konnte ich die genetischen Linien ein großes Stück zurück verfolgen. 
Die Zellen x und x’ und die Zellreihen a, b und c haben ursprünglich eine 
Zelle nahe dem Meristemrand des Prothalliums gebildet. Diese wurde 
wahrscheinlich zunächst längs geteilt (1). In der linken von den beiden 
jetzt entstandenen Randzellen sehen wir zunächst eine Querwand (A) 
auftreten. Das Wachstum wird in tangentialer Richtung so stark, daß 
eine neue Aufteilung in zwei Randzellen erfolgt (2). In der rechten 
Randzelle beobachten wir ein gesteigertes Wachstum senkrecht zur 
Peripherie. Die Folge davon ist die Bildung von zwei Querwänden 
(B, C). Inzwischen ist die Ausdehnung in tangentialer Richtung wieder 
so groß geworden, daß eine Längswand (3) auftritt. In den beiden jetzt 
gebildeten Randzellen folgen zunächst mehrere Querteilungen (in der 
linken 3: D, E, F; in der rechten 2: D’ und E’), darauf wiederum anti- 
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kline Wände (4 und 5). Im linken Abschnitt sind die nächsten Teilungs- 
wände nicht mehr genau zu erkennen. Erst am Thallusrande zeigt sich 
wieder die gewöhnliche Teilungsweise. Im rechten Abschnitt kann man 
das Zellnetz noch weiter analysieren. Die Entwicklungsfolge der Wände 
ist leicht aus der Abbildung abzulesen. Durch Verfolgung der Antikli- 
nen 1 und 2 und Betrachtung der zwischen ihnen liegenden Zellen läßt 
sich die von Mäcker als ‚„fächerförmig‘‘ bezeichnete Wachstumsweise 
des Lappens erkennen. 

Ich möchte noch kurz auf den Meristemrand aufmerksam machen, den 
ich durch Einzeichnung des reichen plasmatischen Inhalts kenntlich ge- 
macht habe. Er weist verschiedene Vorsprünge auf, die sich zu Lappen 
heranbilden werden, und Einschnitte mit geringerem Wachstum. 
Textabb. 5 zeigt Querschnitte durch die Assimilationslappen, die ich 
einem Schnitt dieser Horizontalschnittreihe entnommen habe. 

Bei den Radialschnitten habe ich bessere Ergebnisse erzielt. In Text- 
abbildung 6 ist ein fast median getroffenes Prothallium abgebildet. Un- 
gefähr in der Mitte hat es sich stark nach oben gewölbt. Die Spitze liegt 
wieder auf dem Substrat auf. An der Bauchseite sind im Schnitt meh- 
rere Rhizoiden getroffen. Auf der oberen Seite entspringen Lappen, die 
meistens schief geschnitten sind, da sie ja nicht immer senkrecht auf dem 
Thallus sitzen. Textabb. 8 läßt die Lappenbildung noch besser erkennen. 
Von Interesse war die Feststellung der Lage der Meristemzellen. Sie fin- 
den sich, wie zu vermuten war, nur am Vorderende. Der Teilungsmodus 
ist wieder der fächerförmige. In Textabb. 6 habe ich die genetischen 
Linien, soweit ich sie zurückverfolgen konnte, eingetragen. 

Bei A ist ein Archegon fast median geschnitten worden, bei C der 
Hals eines Archegons. Bei B hat sich ein Höcker mit einem Meristem ge- 
bildet, das allmählich anfängt, in Dauergewebe überzugehen. In 
Textabb. 7 habe ich eine Randpartie in stärkerer Vergrößerung noch- 
mals gezeichnet. 

Durch die Textabb. 4 und 6—8 wäre nachgewiesen, daß neben der 
äußeren Form auch die anatomischen Verhältnisse bei den im Freien ge- 
fundenen und den kultivierten Prothallien übereinstimmen. An einer 
Querschnittserie kann man die ungleiche Größe der Meristemzellen und 
der älteren Prothalliumzellen beobachten. Wenn man beim Schneiden 
von dem Vorderrand nach den älteren Teilen des Vorkeims vorschreitet, 
so zeigt Abb. 1 auf Tafel VI nur Meristemzellen. In Abb. 2 ist die 
mittlere Zone bereits nicht mehr teilungsfähiges Gewebe, die Zellen 
sind hier schon bedeutend größer. Abb. 3 läßt an der rechten Seite noch 
zahlreiche Meristemzellen und die Bildung eines Archegons erkennen. 
Abb. 4 zeigt fast nur Dauergewebe. Das Prothallium hat hier den größten 
Durchmesser. Im letzten Schnitt (Abb. 5) treffen wir in der Mitte auf die 
ältesten Zellen des Vorkeims. 
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Nachdem ich diese Übereinstimmung festgestellt hatte, setzte ich 
Ende Mai 1930 eine neue Versuchsreihe an, um über das erste Auftreten 
des Meristemrandes älterer Prothallien etwas mehr zu erfahren. Die Be- 
obachtung älterer Stadien hatte mir gezeigt, daß man von dem meriste- 
matischen Zellen bei der Aufsicht von oben kein klares Bild bekommen 
konnte. Wenn außerdem BucHTIEn (1887) sagt, daß ,,auf der Mitte des 
Prothalliums . . . . auf der Schattenseite ein paar Zellen des hier schon 
mehrere Zellagen dicken Vorkeims sich etwas vorwölben‘, so konnte ich 
annehmen, daß bei meinen Objekten, die im Gegensatz zu den Bucx- 
ıenschen nicht die aufrecht stehende Form hatten, der Ursprung der 
Meristemzellen auf der Unterseite zu suchen war. Tatsächlich zeigte 
fixiertes Material aus dem 1. Jahr, welches ich am 24. VIII. 1929 aus den- 
selben Schalen entnommen hatte, die später die üppigen Wuchsformen 
hervorbrachten, daß auf der Unterseite die ersten Anfänge zu sehen 
waren (am fixierten Material waren die teilungsfähigen Zellen sofort an 
dem reichen Plasmainhalt kenntlich). Auf der Tafel VII sind in Abb. 4 
und 5 zwei junge Vorkeime von Equisetum palustre gezeichnet, die unge- 
fähr in ihrer Mitte die Meristemzellen erkennen lassen (mit stärkerer Um- 
rahmung angegeben). Sie sind hier schon eine Zeitlang in Tätigkeit ge- 
wesen, denn es hat sich bereits ein kleines Polster gebildet. Das übrige 
Gewebe mit den teilweise schon recht gut ausgebildeten Lappen stellt das 
ursprüngliche Prothallium dar, das sind die Zellen, die vorhanden waren, 
ehe sich die meristematischen hervorwölbten. Ein etwas weiter vorge- 
schrittenes Stadium zeigt Abb. 6 (ebenfalls Æquisetum palustre). Die 
Lappen A und B entsprechen wiederum den ersten Assimilationslappen, 
oder wie BUCHTIEN sagt, den „auf der Lichtseite angelegten Lappen‘; 
denn sie entstanden aus Oberflächenzellen. Am rechten Teil des Prothal- 
liums sieht man den Meristemrand M und die von ihm hervorgebrachten 
Lappen I, II und III. Durch die fächerförmige Wachstumsweise (siehe 
radialen Längsschnitt, Textabb.6) werden die am Meristemrand entstehen- 
den Lappen immer mehr nach der oberen Seite verschoben. Die Skizze auf 
Tafel X, Abb. 8, welche von der Flanke aufgenommen ist, zeigt diese Auf- 
richtung noch besser. Die jüngsten Lappen liegen in der Horizontalebene 
(rechts im Bild), die nächsten in schräger Richtung nach oben, und die 
ältesten (links im Bild) haben Vertikalstellung eingenommen. 

Bei der Versuchsreihe im Sommer 1930 stellte ich mir Kulturen mit 
einer äußerst dünnen Agarschicht her, um die Entstehung des Meristems 
auf der Unterseite durch den Nährboden hindurch fortlaufend beob- 
achten zu können. Ich habe leider mit dieser Methode nichts erreicht. 
Entweder war die Beobachtung zu schwierig, oder aber es kam gar nicht bis 
zur Bildung eines Meristems, weil die zu dünne Agarschicht eintrocknete. 
Ich war deshalb darauf angewiesen, von Zeit zu Zeit einige Prothallien 
aus den Schalen zu entnehmen. Die Vorkeime von Equisetum palustre 
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wuchsen im zweiten Sommer anfangs recht kiimmerlich. Erst nachdem 
sie mehrfach umgepflanzt waren, begannen sie mit einer kräftigen 
Meristembildung, die ich nicht mehr zu Ende beobachten und daher 
auch in dieser Arbeit nicht mehr beriicksichtigen konnte. Besser ent- 
wickelte sich Equisetum silvaticum, worüber ich mich besonders freute, da 
ich im 1. Jahr nur wenig weibliche Prothallien von dieser Art beobachtet 
hatte. Sie bildeten aber in der Mehrzahl nicht dem Substrat aufliegende 
Formen, wie sie von Equisetum palustre her bekannt waren, sondern stan- 
den fast aufrecht, wie BucHTIEN (1887, Abb. 122) beschrieben und auch 





Abb. 9. Prothallium von Equisetum silraticum. M= Meristemrand. Vergr. 45. 


gezeichnet hat. Diese Abweichung von der Horizontalebene ändert je- 
doch nichts an dem, was bisher über das Meristem gesagt worden ist. 
Letzteres entsteht auch hier auf der morphologischen Unterseite. Sobald 
ich die Vorkeime ein wenig nach vorn umlegte, erhielt ich die eben bei 
Equisetum palustre beschriebene Vorkeimform. Beim Umpflanzen habe 
ich wiederholt diese Methode angewandt. Ich konnte feststellen, daß die 
Prothallien ungestört in der Horizontalebene weiter wachsen. Freilich 
kreisrunde oder auch nur kreisähnliche Polster wie bei Equisetum palustre 
zu erhalten, ist mir bei Æquisetum silvaticum nicht geglückt. Sie zeigten 
von Anfang an eine viel stärkere Verzweigung und besaßen zahlreiche, 
recht große Lappen (Textabb. 9) (vgl. auch Abb. 10). Auf Tafel VII ist 
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in Abb. 1 ein 75 Tage alter Vorkeim von Equisetum silvaticum von seiner 
Unterseite gezeichnet. Der gesamte Vorderrand wird von meristematischen 
Zellen eingenommen, wahrend Abb. 2 ein gleichaltriges Objekt darstellt, 
das zwei getrennt liegende meristematische Zonen aufweist. Dazwischen 
befindet sich Dauergewebe. Beide Prothallien haben schon eine ganze 
Anzahl Lappen hervorgebracht. 

Ich möchte noch erwähnen, daß ich die von Mickeu beschriebene 
Form der Assimilationslappen (,,Tischbein + Platte‘‘) bei den Kultur- 
prothallien nicht gefunden habe. Hier ist die Basis der Lappen mehrere 
Zellenlagen breit und dick. Allmählich geht der Lappen in ein einschich- 
tiges Gewebe über, verbreitert sich aber immer mehr. Entweder schließt 
er dann mit einem stumpfen Ende ab, oder fängt an sich zu gabeln. 
Diese Gabeläste können nochmals 
Seitenzipfel bekommen. 

Zellbau und Rhizoiden. Die 
Zelldifferenzierung steht bei den 
Schachtelhalmprothallien auf ei- 
ner niedrigen Stufe. Die meri- 
stematischen Zellen sind klein und 
sehr plasmareich, namentlich die 
Zellen, die epithelartig um ein Ar- 
chegon herumliegen. Die älteren 
Zellen des Prothalliums stellen 
typische Parenchymzellen mit ei- 
nem dünnen, wandständigen Cyto- 
ad | ei um von Plasmabelag und gut sichtbaren 
der Unterseite, den Meristemrand zeigend. Vergr.14. Kernen dar. In den Assimilations- 

—~ lappen herrschen langgestreckte 
und flache Zellen vor. Chloroplasten finden sich in ihnen besonders zahl- 
reich, eigenartigerweise in benachbarten Zellen des üfteren von sehr ver- 
schiedener Größe. In Textabb. 11 haben z. B. die Endzellen eines Lappens 
bedeutend kleinere Chloroplasten als die nächstfolgenden Innenzellen. 
Die Stärkekörner waren meist zusammengesetzt (Textabb. 12). 

Die Rhizoiden gehen aus der untersten Zellschicht durch Ausstülpung 
hervor (Tafel I, Abb. 17). In der Nähe des Meristems lassen sich die 
verschiedensten Entwicklungsstufen beobachten (Tafel VI, Abb. 3 
und 4). Der Kern wandert in das Haar hinein und befindet sich bei 
einem älteren Stadium in der Nähe der Spitze (Tafel I, Abb. 16). In 
einem Fail wurde an einem Rhizoid eine Verzweigung gefunden 
(Tafel I, Abb. 18). Wir hatten bereits bei der Keimung eine Ab- 
hängigkeit ihrer Länge vom Nährsalzgehalt feststellen können. 

Auffallend war das Verhalten der ersten Rhizoiden bei der Keimung. 
Einige drangen sofort in das Substrat ein — für die weitere Entwicklung 
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war dies am günstigsten —, andere blieben zunächst auf der Agarschicht 
liegen, bis sich schlieBlich ihre Spitze positiv heliotropisch zeigte. Die 
dritten wuchsen sofort vom Substrat weg nach oben. Ich habe ahnlich 
wie BucHTIEN verschiedene Methoden ausprobiert, konnte aber nicht 
mit Bestimmtheit feststellen, welche Umstände fiir dieses Verhalten 
maßgebend waren. Ich nehme an, daß nicht so sehr die Einwirkung des 
Lichtes als die Luftfeuchtigkeit hierbei von Einfluß sind. Leider gingen 
mir Kulturen, bei denen ich die vorhandene Feuchtigkeit über dem Agar 
durch Bestreichen des Deckels mit konzentriertem Glyzerin oder durch 
Einlegen von Filtrierpapier herabzusetzen versuchte, vorzeitig ein. 





Abb. 11. Endzellen eines Lappens von Equisetum Abb. 12. Einzelne Chloroplasten mit 
silvaticum mit Chloroplasten. Vergr. 725. Stärkekörnern (Equiset: ilvaticum). Vergr.725. 





bb) Archegonentwicklung. 

Schon früher war einmal davon gesprochen worden, daB die weib- 
lichen Geschlechtsorgane stets von den Meristemen der Prothallien ge- 
bildet werden. Treffend ist die Angabe HorMEISTERs: „Die Archegonien 
entstehen meist auf den Rändern fleischiger Lappen des Prothalliums“, 
wenn man für die Bezeichnung ,,fleischiger Lappen‘ Meristem einsetzt. 
Ich habe bei den regelmäßig sich entwickelnden Formen stets beobachtet, 
daß zunächst ein Meristem angelegt wird. Erst nachdem es sich zu einem 
kleinen Polster herangebildet und eventuell schon einige Lappen ent- 
wickelt hat, werden Archegonien erzeugt. Eine Zelle des Randes, die sich 
durch besonders reichen Plasmainhalt auszeichnet, die Archegonmutter- 
zelle, wird durch eine perikline Wand in eine Innenzelle und eine sich 
vorwölbende Außenzelle, den Deckel, zerlegt. Die weiteren Entwick- 
lungsstadien sind schon des öfteren beschrieben und auf Tafel VIII in den 
Abb. 7—11 von mir nochmals gezeichnet worden. Die Abb. 1—6 stellen 
eine Querschnittserie dar. Ich möchte kurz auf die Halskanalzellen hin- 
weisen (Abb. 2—4 und 10 und 11). Es sind deutlich zwei nebeneinander- 
liegende Zellen zu sehen, von denen eine länger und dicker erscheint als 
die andere (Abb. 2—4). 
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Allmählich werden die Archegonien durch das Wachstum des Randes 
nach der Thallusoberfläche in die Vertikalstellung verschoben. Aus dem 
Meristemrand kénnen sich also von neuem Archegonien bilden. Sobald 
ein Archegon auf der oberen Thallusfläche ankommt, ist es fast be- 
fruchtungsreif. Nach Wasserzutritt beginnen sich die oberen Halszellen 
zurückzuschlagen (Tafel VIII, Abb. 12—14). Man findet die fertigen 
nien meistens in einer Mulde, die von zwei Lappen umgeben ist 
(Tafel VII, Abb. 7 und 8). Diese Assimilationslappen werden ebenfalls 
vom Meristemrand gebildet, und dadurch, daB abwechselnd Lappen und 
Archegonien sich entwickeln, kommen letztere zwischen sie zu liegen. 
BucHTIEN gibt an, er habe nur selten zwei Archegonien hintereinander 
entstehen sehen. Ich habe dies dagegen öfters beobachtet. In einem be- 
sonderen Fall fand ich 15 Archegonien und nur 3 Lappen. Ebenfalls 
konnte ich die Aufeinanderfolge von mehreren Lappen feststellen. 





cc) Antheridienentwicklung. 

In einer ganzen Reihe von Kulturen wurden — namentlich im ersten 
Sommer — Prothallien gefunden, die nicht den eben besprochenen Me- 
ristemrand besaßen. Sie waren bedeutend kleiner und häufig von recht 
verschiedener Form. Teils waren es flächenhafte Gebilde, die anfangs 
dem Substrat auflagen, später aber mit ihrem verzweigten Ende schräg 
aufwärts wuchsen, teils fadenförmige Objekte, teils auch stark körperlich 
entwickelte Vorkeime mit mehreren Lappen. Sämtliche Formen trugen 
nach einiger Zeit (manche schon nach 4—5 Wochen!) männliche Ge- 
schlechtsorgane. Diese sind kurz vor der Reife unschwer zu erkennen an 
den gelblich rötlich gefärbten Kuppen, die meistens in großer Anzahl an 
der Spitze des Prothalliums sitzen. Hat man erst einige Erfahrungen ge- 
sammelt, so erkennt man schon die jüngsten Antheridienstadien und 
kann von ihnen aus den Entwicklungsgang bis zur Reife verfolgen. Im 
zweiten Sommer wurde z. B. bei Equisetum silvaticum festgestellt, daß bei 
einem 42 Tage alten Vorkeim (Abb. 9 auf Tafel VII), nachdem schon 
einige Assimilationslappen gebildet waren, auf der Oberseite ein kleines 
meristemartiges Polster entstand. Einige Zellen, die sich durch be- 
sonders reichen Inhalt auszeichneten, wölbten sich vor und bildeten die 
Anlage zu einem Antheridium (Abb. 9 auf Tafel VII; Abb. 1 und 2 auf 
Tafel IX). Die Randzellen wurden noch weiter vorgeschoben und 
gleichzeitig die Vorwölbungen, in denen die Aufteilung des spermato- 
genen Gewebes vor sich ging, über die Oberfläche herausgehoben. Unter- 
halb der noch nicht völlig reifen Antheridien trat ein kleines Meristem 
auf, hier wurde ein neues Antheridium angelegt und so fort (Abb. 5 auf 
Tafel IX). Inzwischen wurden die Mantelzellen des zuerst gebildeten 
bedeutend gestreckt. Dasselbe geschah mit den später angelegten, so daß 
schließlich ein ganzes Büschel von Antheridien gebildet war (Tafel IX, 
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Abb. 6 und Textabb. 13). Nicht immer geht die Anlage auf ein massiges, 
meristemartiges Gewebe zurück. Ich habe bei besonders dürftig ernährten 
Objekten beobachtet, daB die männlichen Geschlechtsorgane einzeln am 
Ende einer Verzweigung entstehen können. Selbst einschichtige Lappen 
können zur Anlage von Antheridien übergehen, nachdem an einer Ecke 
durch rasche Zellteilung ein mehrschichtiger Komplex gebildet ist. Zu- 
sammenfassend kann man sagen, daß die Gestalt der nur antheridien- 
tragenden Vorkeime recht verschieden sein kann. Auffällig war dabei ihre 
geringe Ähnlichkeit mit den im Freien gefundenen Prothallien. Der Be- 
hauptung BuUcHTIEnNs, daß „die Antheridien ebenso wie die Archegonien 
auf der Schattenseite entstehen und erst später auf die Lichtseite verrückt 
werden“, kann ich nicht ganz zustimmen. Ich habe in vielen Fällen beob- 
achtet, daß sie auf der Oberseite des Prothalliumkörpers oder der Lappen 
(Abb. 1 und 2 auf Tafel IX) — also 
auf der Lichtseite — gebildet werden. 
Die von dem sekundär entstehenden 
Meristem angelegten Antheridien be- 
finden sich allerdings zunächst auf 
der Schattenseite und werden später 
auf die Lichtseite gerückt. 

Daß nach dem Auftreten der 
ersten Antheridien sterile Lappen 
nur noch selten oder wenigstens in 
kümmerlicher Form auftreten, wurde 
schon von früheren Untersuchern 
richtig beobachtet. Nicht zustimmen 
kann ich aber den Behau en, Abb. 13. Equisetum silvaticum. Antheridien 
daß das vegetative Foch ech, CDSE Vans nmenet) 
Bildung der Antheridien zu Ende sei. Eine Kultur vom 22. V. 1930 ent- 
wickelt jetzt noch — Ende November — neue Geschlechtsorgane an 
Lappen, die unterhalb der älteren Antheridien sich bilden. 

Nur kurz soll auf die Entwicklung eines einzelnen Antheridiums ein- 
gegangen werden. Die Textabb. 14—17 zeigen mehrere Längsschnitte. 
Eine Prothalliumzelle wurde durch eine perikline Wand in eine Deckel- 
zelle und eine Zentralzelle geteilt. Letztere bekam in den von mir unter- 
suchten Fallen als nächste Wand eine Perikline (in Abb. 16 sind es sogar 
zwei). Erst dann erfolgte eine Längsteilung (vgl. MAcKEL 1924). Die 
weitere Bildung der spermatogenen Zellen ging ohne bestimmte Gesetz- 
maBigkeit vor sich. Ich mache noch auf die Teilungen in den benach- 
barten Prothalliumzellen aufmerksam (Abb. 14 und 16). Die entstehen- 
den Zellen bilden nach Streckung und weiteren Teilungen die Mantel- 
zellen (oder Seitenzellen) des fertigen Antheridiums. Ihre Zahl ist nicht 
konstant, doch habe ich in vielen Fällen unter dem Deckel acht gezählt 
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(Textabb. 19). Abb. 21 zeigt ein jiingeres und ein älteres Stadium, bei 
dem bereits die Zellwände nicht mehr zu erkennen waren. Abb. 22 stellt 
auf einem Querschnitt Mantelzellen und Inhalt dar. Die Zellen des einen 
Viertels des spermatogenen Gewebes sind gerade in Teilung begriffen. 
Die Deckelzelle wird in den meisten Fällen zunächst durch aufein- 
ander senkrecht stehende Wande geteilt (Abb. 6 auf Tafel IX bei a). 





Abb. 14—17. Equisetum palustre. Längsschnitt durch junge Antheridien. dz = Deckelzelle. sp = 

spermatogenes Gewebe. w= Wandzellen. Vergr. 363 — Abb. 18. Equisetum palustre. Aufsicht 

auf ein Antheridium (ein Teil des Deckels ist abgeschnitten). sp = spermatogenes Gewebe, Vergr. 363. 

— Abb. 19. Equisetum silvaticum. Aufsicht auf ein geöffnetes Antheridium. dz = Deckelzellen. 

w = Wandzellen. Vergr. 155. — Abb. 20. Equisetum silvaticum. Geöffnetes Antheridium. Die 
8 Deckelzellen (dz) sind zurückgeschlagen. Vergr. 65. 


Beim Heranwachsen des Antheridiums wird ihre Zahl meist auf acht ge- 
steigert (Abb. 6, 7 und 9 auf Tafel IX). Über die Öffnung der Antheri- 
dien und die damit verbundenen .Quellungserscheinungen hat in neuerer 
Zeit Lupwies (1911) gearbeitet. Abb. 23 a—c zeigen, wie sich allmählich 
in der Mitte die Deckelzellen längs der zuerst aufgetretenen Teilungs- 
wände voneinander lösen. Der Spalt vergrößert sich, in diesem Stadium 
können bereits die Spermatozoiden austreten. Die Trennung kann so weit 
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gehen, daB die Deckelzellen nur noch an ihrer Basis festsitzen. Dabei 
krümmen sie sich mit ihrem oberen Ende nach außen, so daß die 





Vergr. 335. 








Abb. 22. Querschnitt durch ein Antheridium (Equisetum silvaticum). sp = spermatogenes 
Gewebe. Vergr. 335. 


bekannten, schon mehrfach beschriebenen ,,Krénchen“ entstehen. 
Textabb. 20 zeigt die zierliche Form eines geöffneten Antheridiums von 





a b ce 
Abb.23a—c. Deckel eines Antheridiums von Equisetum palustre in Öffnung begriffen. Vergr. 500. 


Equisetum silvaticum mit den schmalen, langen acht Deckelzellen. Man 
vergleiche damit dasjenige von Equisetum palustre auf Tafel IX, Abb. 5. 
In Abb. 4 auf Tafel IX sitzt der Inhalt in Form einer Kugel vor dem 
Antheridium (Textabb. 24). 

Planta Bd. 15. 3 
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Die Prothallien von Equisetum palustre und Equisetum silvaticum D 
haben im allgemeinen das gleiche Aussehen. Nur bei genauer Beobach- e 
tung läßt sich ein habitueller Unterschied zwischen den beiden Arten I 
feststellen. Bei Equisetum palustre ist der ganze Thallus viel üppiger ent- N 
wickelt. Der breite Meristemrand zeigt ein lebhaftes Wachstum. Die . 
aufsitzenden Lappen sind teilweise recht klein (Abb. 25). Noch deutlicher f 
wird der Unterschied bei den nur antheridientragenden Vorkeimen. n 
Bei Equisetum palustre beobachtet man anfangs eine große Zahl steriler 
Lappen. Die Antheridien sitzen an langen dicken Zweigen und sind in- a 
folgedessen auch selbst kräftig entwickelt (Tafel IX, Abb. 5 und 9) f 
(Textabb. 26). Bei Equisetum silvaticum herrschen recht kleine und 8 
zierliche Formen vor. Die wenigen sterilen Lappen sind im Vergleich d 
zu denen der Archegonien erzeugenden Prothallien schmal geblieben. 

Abb. 24. Abb. 25. Abb. 26. 

Abb. 24. Equisetum palustre. Prothallium mit Antheridien. Der Inhalt sitzt teilweise als Kugel à 
vor dem PE Vergr. 12. (Mikrophot.) — Abb. 25. Equisetum palustre. Prothallium mit A 
Archegonien und Meristemrand. Vergr. 8,5. (Mikrophot.) — Abb. 26. Equisetum palustre. Reich 
Prothalliumstiick mit Antheridien. Vergr. 8,5. (Mikrophot.) 

Auch die Antheridienanschwellungen, die hier vielfach dichtgedrängt 0 
auf gleicher Höhe liegen (Tafel IX, Abb.8 u. Textabb. 13) oder zu kleinen n 
Büscheln vereint an einem Ast auftreten, bleiben in ihrer Größe hinter g 
denen von Equisetum palustre zurück (vgl. Abb. 4 und 5 auf Tafel IX). el 
Auffällig ist bei Equisetum silvaticum die Umwandlung der Chloroplasten fe 
der antheridientragenden Zweige in Chromo- und Leukoplasten und die 

wiederholt beobachtete Kriimmung oder Einrollung des vorderen mit v 


Antheridien besetzten Thallusstückes (Tafel IX, Abb. 3). 


8. Geschlechtsverhältnisse. 
Die meisten Beobachter neigen dazu, die Prothallien von Equisetum 
für diözisch zu halten. Man findet zwar viele Vorkeime, die zeitweise 
nur Archegonien oder nur Antheridien tragen, und ich muß sagen, daß 
ich auf einem schon frühzeitig Antheridien erzeugenden niemals Arche- 
gonien habe sich bilden sehen, während zahlreiche Archegonien tragende 
Prothallien zur Bildung von Antheridien übergingen. Letztere ent- ei 
stehen ebenfalls aus dem Meristem, und zwar kann der ganze Vorderrand 
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mit Antheridien besetzt sein (Tafel VII, Abb. 7; Textabb. 27), oder aber 
es wachsen aus dem Meristem an mehreren Punkten kleine fleischige 
Lappen heraus, die an ihrer Spitze zur Antheridienbildung übergehen. 
Nachträglich werden die männlichen Geschlechtsorgane wie bei den nur 
Antheridien tragenden Prothallien noch bedeutend iiber die Thallusober- 
flache emporgehoben, so daB man an einem derartigen Prothallium schon 
makroskopisch die Antheridien erkennen kann (Textabb. 28). 
Nachdem bereits MÂokEL (1924) die Zwittrigkeit bei Zquisetum 
arvense beschrieben hatte, stellte in neuerer Zeit ScHRATz (1928), eben- 
falls bei Equisetum arvense, ausführliche Untersuchungen über die Ge- 
schlechterverteilung an. Auf Grund seiner Beobachtungen kommt er zu 
der Fragestellung, ob Monözie oder Androdiözie vorliege. Es war ihm 





Abb. 27. Equisetum palustre. Thallusstück mit Abb. 28. Equisetum palustre. Zwittriges Pro- 
Archegonien und Antheridien. (Die Archegonien thallium. Vergeilung infolge mangelhafter Be- 
sitzen zwischen den Lappen.) Vergr. 8,5. leuchtung. Vergr. 4,5. (Mikrophot.) 
(Mikrophot.) 

ohne wiederholte Regenerationsversuche oder ‚genetische Analyse“ 
‘nicht möglich, dieses Problem zu lösen. Nachdem er beide Möglichkeiten 
gegeneinander abgewogen hat, entscheidet er sich für Monözie. Als ich 
ebenfalls Zwittrigkeit bei Equisetum palustre und Equisetum silvaticum 
feststellte, ging ich (im 2. Jahr) auf diese Tatsache etwas näher ein. 

Bei genauer Untersuchungzwittriger Vorkeimehabeich folgende Zahlen 
von Antheridien und Archegonien auf je einem Prothallium bekommen: 





Archegonien Antheridien Archegonien Antheridien 














30 76 45 50 
29 8 18 27 
15 27 16 42 
64 52 


Der Übergang zur Antheridienbildung erfolgte bei Vorkeimen mit 
einer geringen Anzahl von Archegonien schon sehr zeitig. Ich vermute, 
daß solche Prothallien nicht mehr genügend Nährsalze im Agar vor- 

3* 
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fanden. Schon in früheren Arbeiten wurde darauf hingewiesen, daB das 
haufige Auftreten von Antheridien tragenden Prothallien auf zu dichte 
Aussaat, schlechte Belichtung usw., allgemein auf schlechte Ernahrungs- 
bedingungen zurückzuführen sei. Ich erhielt ebenfalls bei dichter Aus- 
saat fast nur Antheridien (besonders bei Zquisetum silvaticum). Die 
übrigen Kulturen entwickelten selbst bei weiter Sporenaussaat und bei 
gutem Nährboden Prothallien mit Antheridien oder mit Archegonien 
durcheinander. Schalen, die nur Vorkeime mit Archegonien enthielten, 
habe ich niemals angetroffen. 

Prothallien, die schon von Anfang an auf Antheridienbildung hin- 
wiesen, wurden auf einen neuen, nährsalzreichen Agarboden verpflanzt. 
Sie blieben bei einer üppigen Antheridienentwicklung. Umgekehrt bil- 
deten junge Vorkeime mit Anlagen von weiblichen Geschlechtsorganen 
weiterhin Archegonien, wenn sie auf eine nährsalzarme Agarschicht ge- 
bracht wurden. Erst allmählich gingen sie zur Antheridienbildung über. 

Ich wiederhole nochmals, daß ich die Zwittrigkeit bei beiden Arten 
nicht nur vereinzelt beobachtet habe. Man kann behaupten, daß sämt- 
liche Archegonien tragende Prothallien zur Anlage von Antheridien 
übergehen. In der Regel werden, sobald die ersten Antheridien auf- 
treten, keine neuen Archegonien mehr gebildet. Daß dies nicht sein muß, 
zeigte mir ein Prothallium von Equisetum palustre, bei dem neben der 
Antheridienbildung an einer anderen Stelle (Lappen) noch weitere 
Archegonien erzeugt wurden. Ebenso unterbleibt im allgemeinen bei 
Befruchtung der Archegonien das Auftreten der Antheridien (Hquisetum 
silvaticum im Jahre 1930). Ich möchte aber auf eine Beobachtung 
(April 1930) bei Equisetum palustre aufmerksam machen: Ein sehr üppig 
entwickeltes Prothallium brachte an einem breiten, teilweise stark gelapp- 
ten Meristemrand Archegonien hervor. Nach einigen Monaten ging ein 
Teilstück zur Antheridienbildung über. Gleichzeitig wurde auf einem 
fast diametral gegenüberliegenden Lappen ein Embryo sichtbar. 


4. Der junge Sporophyt. 

Eine Befruchtung ist leicht zu erreichen, wenn man die Prothallien 
von oben mit Wasser bespritzt oder eine ganze Kultur mehrere Stunden 
unter Wasser (abgekochtes und wieder erkaltetes Leitungswasser) setzt. 
Auf Tafel X ist in den Abb. 1—5 die Entwicklung eines jungen Sporo- 
phyten von Equisetum palustre dargestellt. Die Beobachtung begann am 
18. III. 1930 (Abb. 1). Die folgenden Abbildungen zeigen den Zuwachs 
nach je 2 Tagen, ausgenommen Abb. 4, die 4 Tage nach Abb. 3 ent- 
worfen wurde. Das Prothallium konnte nur teilweise gezeichnet werden. 
Verschiedene Lappen wurden zur besseren Übersicht wegpräpariert. In 
Abb. 1 ist bereits die erste Blattscheide des Sporophyten vorhanden. Die 
zweite ist über dem Vegetationspunkt noch fest geschlossen. In Abb. 2 
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werden die drei Zähnchen sichtbar, und in Abb. 3 schiebt sich bereits der 
Vegetationspunkt mit der nächsten Blattscheide wieder vor. In Abb. 5 
sind schlieBlich drei Blattscheiden entfaltet, während die vierte noch den 
Vegetationspunkt umschließt. In derselben Weise wie die Entwicklung 
des Sprosses läßt sich von Abbildung zu Abbildung die der Wurzel ver- 
folgen. Abb. 6 zeigt einen Sporophyten mit vier entfalteten Blatt- 
scheiden, von denen die zweite bereits FER 

von einem Seitenzweig quer durchbrochen 
wird. 

Beim Anfertigen einer Schnittserie wurde 
der Embryo leider nicht genau quer getrof- 
fen. Abb. 7 zeigt den Querschnitt durch die 
Stammspitze mit vier dreiblättrigen, alter- 
nierenden Blattquirlen. 

Ich habe bei beiden Arten in der Regel 
dreiblättrige Kreise beobachtet. In einem POE eo SEE 
einzigen Fall waren bei Equisetum silvaticum Sporophyt auf einem Thalluslappen. 
zunächst nur zwei Zähnchen sichtbar (zweite VA Coe) 
Blattscheide), während der dritte Blattquirl wieder drei Zacken erkennen 
ließ. Auf Tafel VIII ist in Abb. 16 ein Sporophyt von Equisetum silvati- 
cum abgebildet, bei dem an der ersten und zweiten Blattscheide vier 
Zähnchen vorhanden sind. 

Die jungen Sporophyten beider Arten unterscheiden sich voneinander 
durch die Form ihrer Blattzähne. Sie sind bei Æquisetum silvaticum 
länger und spitzer. Außerdem sind sie bereits an der ersten Scheide gut 
ausgebildet (vgl. Tafel VIII, Abb. 16 mit Abb. 5 und 6 auf Tafel X). 





D. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Die Sporen von Equisetum palustre und Equisetum silvaticum 
keimen auf Agarnährböden. Die Keimung ist abhängig a) vom Alter der 
Sporen, b) von der Lichtintensität und c) von den Ernährungs- 
bedingungen. 

2. Die ersten Keimstadien zeigen nur insofern eine Gesetzmäßigkeit 
in der Teilung, als eine erste uhrglasförmige Wand den Keimling in das 
Rhizoid und eine zweite Zelle zerlegt. 

3. Die Entwicklung wachsender Vorkeime konnte an einem und dem- 
selben Objekt längere Zeit hindurch verfolgt werden, gelegentlich bis zur 
Antheridienbildung. 

4. Durch gleichmäßige Belichtung und durch wiederholtes Um- 
pflanzen auf neue Nährböden wurden Formen erzielt, die den im Freien 
gefundenen sehr nahe kamen. Ältere Stadien zeigten häufig ein ge- 
lapptes Aussehen infolge stärkeren Wachstums einzelner Punkte des 
Meristemrandes. 
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5. Die Archegonien werden am Meristemrand gebildet. Beim Aus- 
bleiben einer Befruchtung gehen Archegon tragende Prothallien zur 
Antheridienbildung über. Beiderlei Sexualorgane tragende Vorkeime 
haben weniger Ähnlichkeit mit den Formen aus dem Freien, da die 
Antheridien der Kulturprothallien weit über die Thallusoberfläche em- 
porgehoben werden. 

6. In jeder Kultur finden sich Vorkeime, die nur Antheridien tragen, 
bei dichter Aussaat fast ausschließlich. Auf ihnen wurde niemals nach- 
träglich Archegonbildung beobachtet, auch wenn Ernährungsbedingun- 
gen und Lichtintensität äußerst günstig gestaltet worden waren. Trotz- 
dem müssen die Prothallien nach meiner Meinung als haplomonözisch 


gelten. 


Die vorliegende Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Mar- 
burg angefertigt. Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. P. CLAUSSEN, 
spreche ich meinen ehrerbietigen Dank für das rege Interesse aus, das er stets 
meiner Weiterbildung entgegengebracht hat. 
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Tafelerklärung. 

Alle Abbildungen wurden mit einem Asgzschen Zeichenapparat aufgenom- 

men. Bei den Entwicklungsreihen ist die Vergrößerung stets die gleiche. 


Tafel I. 

Abb. 1—13 beziehen sich auf Equisetum silvaticum, Abb. 14 u. 15 auf Zqui- 
setum zalustre. Vergr. 125. 

Abb. 1—4. Keimende Sporen, 24 Stunden nach der Aussaat. 

Abb. 3. Keimende Sporen auf 2,5fach konzentriertem Nährboden nach 

A. Meyer. 

Abb. 5. 2 Tage altes Keimstadium. 

Abb. 6 u. 7. 3 Tage altes Keimstadium. 

Abb. 8. 4 Tage altes Keimstadium. 

Abb. 9 u. 10. 6 Tage altes Keimstadium. 

Abb. 11—13. 12 Tage altes Keimstadium. 

Abb. 14 u. 15. 10 Tage altes Keimstadium. 

Abb. 16. Spitze eines Rhizoids. Vergr. 125. 

Abb. 17. Entstehung der Rhizoiden. Vergr. 125. 

Abb. 18. Verzweigtes Rhizoid. Vergr. 125. 

Abb. 1 a—15 a. Equisetum silvaticum. Entwicklung eines Prothalliums von 
einem dreizelligen Stadium aus. Nähere Erklärung im Text. Vergr. 50. 


Tafel II. 
Abb. 1—20. Equisetum silvaticum. Entwicklungsgang eines langgestreckten, 
etiolierten Prothalliums. Vergr. 50. 


Tafel III. 
Abb. 1—19. Equisetum silvaticum. Entwicklungsgang eines Prothalliums bis 
zur Antheridienanlage (an). Vergr. 50. 


Tafel IV. 
Abb. 1—21. Equisetum palustre. Entwicklungsgang eines körperlichen Vor- 
keims. Vergr. 50. 
Tafel V. 
Abb. 1—13. Equisetum palustre. Entwicklungsgang eines flächenförmig aus- 
gebreiteten Prothalliums. Genaue Beschreibung im Text. Vergr. 50. 
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Tafel VI. 

Abb. 1—5. Equisetum palustre. Tangentialschnittserie eines 10 Monate alten 
Prothalliums, von dem Meristemrand aus nach den ältesten Zellen des Vorkeims 
vorschreitend. Bei A ein Archegon, bei R Rhizoiden im Schnitt getroffen. 
Vergr. 90. 

Tafel VII. 

Abb. 1 u. 2. 75 Tage alte Vorkeime von Equisetum silvaticum von der Unter- 
seite gezeichnet. In Abb. 1 wird der gesamte Vorderrand von meristematischen 
Zellen eingenommen (M), Abb. 2 weist zwei getrennt liegende Meristeme (M und 
M’) auf. Vergr. 50. 

Abb. 3—5. Jüngere Prothallien von Equisetum palustre, von der Unterseite 
gezeichnet. Die stark umrandeten Zellpartien zeigen die beginnende Meristem- 
bildung an. Vergr. 50. 

Abb. 6. Prothallium von Equisetum palustre mit dem Meristemrand M, mit 
den daraus hervorgegangenen Lappen I, II und III und den Assimilationslappen 
A und B, die bereits vor der Meristemausbildung vorhanden waren. Vergr. 45. 

Abb. 7. Teil eines zwittrigen Prothalliums von Equisetum palustre (6 Monate 
nach der Aussaat). Der gesamte Vorderrand ist zur Antheridienbildung überge- 
gangen. ar = Archegon; an = Antheridium; / = Lappen. Vergr. 45. 

Abb. 8. Archegonien tragendes Prothalliumstück von Equisetum palustre 
(ar = Archegon). Vergr. 45. 

Abb. 9. 40 Tage altes Prothallium von Equisetum silvaticum mit Antheridien- 
anlagen (an) auf der Oberseite. Vergr. 50. 


Tafel VIII. 

Abb. 1—6. Querschnitte durch ein Archegon. H = Halszellen, HK = Hals- 
kanalzellen. BK = Bauchkanalzelle, £ = Eizelle. Vergr. 290. 

Abb. 7—11. Längsschnitte durch ein Archegon. D = Deckelzellen, H = 
Halszellen, HK = Halskanalzellen, BK = Bauchkanalzelle, E = Eizelle. Vergr.290. 

Abb. 12—14. Habitusbilder von Archegonien. Bei Abb. 13 und 14 die Hals- 
zellen H „ankerförmig‘ .‚zurückgeschlagen. Vergr. 50. 

Abb. 15. Meristemzellen (mit Archegonien ar) von unten betrachtet. (Rhi- 
zoiden sind wegpräpariert.) Vergr. 50. 

Abb. 16. Junger Sporophyt von Equisetum silvaticum. S = Blattscheide, 
W = Wurzel, P=Prothallium. Vergr. 12. 


Tafel IX. 

Abb. 1u.2. Junge Prothallien von Equisetum silvaticum mit Antheridien- 
anlagen (an). Vergr. 65. 

Abb. 3 u. 4. Antheridien (an) tragende Aste von Equisetum silvaticum. Abb. 3 
zeigt die charakteristische Einrollung des vorderen Thallusstückes. sp = Gallert- 
blase mit Spermatozoiden, dz = Deckelzellen. Vergr. 65. 

Abb. 5 u. 6. Antheridien (an) tragende Äste von Equisetum palustre. dz = 
Deckelzellen; w= Wand- oder Mantelzellen, K = geöffnetes Antheridium 
Vergr. 65. 

Abb. 7. Einzelnes Antheridium von Equisetum silvaticum. dz = Deckelzellen ; 
w = Wand- oder Mantelzellen. Vergr. 65. 

Abb. 8. Prothallium von Equisetum silvaticum mit einem Antheridienstand. 
dz = Deckelzellen, w = Wand- oder Mantelzellen, sp = spermatogenes Gewebe. 
Vergr. 35. 

Abb. 9. Einzelnes Antheridium von Equisetum palustre, schräg von oben 
gezeichnet. dz = Deckelzellen. Vergr. 65. 
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Tafel X. 

Abb. 1—5. Junger Sporophyt von Equisetum palustre, fortlaufend beobach- | 
tet. (Das Prothallium wurde teilweise entfernt.) S = Blattscheide, Bz = Blatt- 
zähnchen, W = Wurzel. Vergr. 12. 

Abb. 6. Junger Sporophyt von Equisetum palustre mit einem Seitenzweig 
(Sz). Vergr. 12. 

Abb. 7. Querschnitt durch die Stammspitze eines Embryos von Equisetum 
palustre. Sch = Scheitelzelle, S = Blattscheide. Vergr. 112. 

Abb. 8. Skizze eines Prothalliums von Equisetum palustre, von der Flanke 
aufgenommen. M = Meristemrand, R = Rhizoiden. Vergr. 9. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


UNTERSUCHUNGEN UBER DIE EXPERIMENTELLE 
BEEINFLUSSBARKEIT VON WACHSTUMSVORGANGEN 
BEI VEGETATIVER FORTPFLANZUNG UND REGENERATION. 
Von * 
ANNEMARIE HARIG. 

Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16.Juli 1931.) 


L Einleitung. 

Die vorliegende Untersuchung befaBte sich zunächst mit Wachstums- 
vorgängen an verschiedenen Pflanzen, soweit es sich um die Entstehung 
neuer Individuen an isolierten Pflanzenteilen handelt, d. h. mit Erschei- 
nungen aus der- Uberschneidungszone der beiden groBen Gebiete der 
vegetativen Fortpflanzung und der Regeneration bzw. Restitution. 
Später wurden die Untersuchungen nach beiden Seiten ausgedehnt, 
sowohl auf das Gebiet der reinen Restitution, als auch auf das Gebiet 
der reinen vegetativen Fortpflanzung. 

GOEBEL (1902) definiert Regeneration als die „an abgetrennten 
Pflanzenteilen oder verletzten Pflanzen auftretende Neubildung von 
Organen oder Geweben“. WINKLER (1913) setzt an die Stelle der Rege- 
neration GoEBELs den Begriff „‚Restitution‘ und definiert ihn als ‚Ersatz 
ausgeschalteter Organe oder Organteile‘“. Beide Definitionen charak- 
terisieren ein Geschehen und eine Voraussetzung zu diesem Geschehen. 
Bei GOEBEL ist die Voraussetzung noch rein morphologisch orientiert, 
die räumliche Trennung, die gestörte Formganzheit; WINKLER setzt 
dafür die neutralere „Ausschaltung“ eines Organs, die nicht notwendig 
räumliche Trennung zu sein braucht; an die Stelle der Formganzheit 
tritt die Funktionsganzheit. 

Im Laufe meiner Untersuchungen — bei denen das Hauptaugenmerk 
zunächst nur auf die tatsächlich beobachtbaren Wachstumsprozesse ge- 
richtet war, die zur Entstehung neuer Individuen führen — ergab es sich, 
daß die Vorgänge, die einmal als echte Regeneration oder Restitution im 
obigen Sinne bezeichnet werden müssen, nicht nur nach Abtrennung oder 
Ausschaltung von Pflanzenteilen auftreten; sondern offenbar auch noch 
durch andersartige Faktoren ausgelöst werden können. Damit rücken 
die Vorgänge aus der oben erwähnten Überschneidungszone in das Gebiet 
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der reinen vegetativen Fortpflanzung ein. In der Literatur sind derartige 
Fälle bereits bekannt. Beobachtet man z. B., daß ein abgeschnittenes 
Blatt von Bryophyllum calycinum Wurzeln und Sprosse entwickelt, so 
handelt es sich um einen echten Restitutionsvorgang ; dieselbe Entwick- 
lung setzt hingegen auch am festsitzenden Blatt nach Impfung mit Bac- 
terium tumefaciens ein (SmrTx 1921). 

Das Ziel der vorliegenden Arbeit war vornehmlich, die experimentelle 
BeeinfluBbarkeit derartiger Wachstumsvorgänge zu untersuchen, in der 
Hoffnung, auf diese Weise vielleicht Einblick in die Bedingtheit der nor- 
mal einsetzenden Entwicklungsvorgänge zu erlangen. Aus den oben an- 
gefiihrten Definitionen ergibt sich ohne weiteres die Wichtigkeit des Kor- 
relationsproblems für das Verständnis von Regenerationserscheinungen 
und verwandten Wachstumsvorgingen. Es soll deshalb fiir jedes Objekt 
zuerst eine Analyse der korrelativen Abhängigkeiten der einzelnen Teile 
der Pflanze untereinander gegeben werden, soweit sie unseren heutigen 
Kenntnissen entspricht. An zweiter Stelle wird dann jeweils über Ver- 
suche berichtet, die eine willkürliche Auslösung und Beeinflussung von 
Wachstumsvorgängen bezweckten. 


IL Experimenteller Teil. 
A. Vegetative Fortpflanzung. 
1. Cardamine pratensis. 

Cardamine pratensis erwies sich als besonders giinstiges Objekt, da sie 
sicher und schnell in einer fiir Regenerationsversuche sehr kurzen Zeit von 
wenigen Tagen reagiert und wenigstens während der Sommermonate in 
beliebiger Anzahl zu haben ist. Die Pflanzen, die zu meinen Versuchen 
verwendet wurden, stammten alle von Wiesen in der nächsten Umgebung 
von Leipzig; sie wurden ausgegraben und in Tépfen weiterkultiviert, 
meist auf einem Siidbalkon des Leipziger Botanischen Instituts. Zu 
Zeiten, in denen sie nicht gebraucht wurden und während des Winters 
wurden sie mit den Tépfen ins Land eingesetzt. Im Laufe von zwei Som- 
mern wurden mehrere hundert Exemplare kultiviert. 

Die Fahigkeit der Blatter von Cardamine pratensis, auf der Spreite 
Adventivwurzeln! und -sprosse zu bilden, ist schon lange bekannt. Bereits 
1799 wird sie von J.S. NaumBurG erwähnt und in der Folgezeit des 
öfteren beschrieben. Eingehendere Bearbeitung erfuhr die Erscheinung 
dann durch RIEHM (1904), in dessen Arbeit sich auch Angaben über ältere 
Literatur finden. 

An der Basis aller Fiederblättchen von Cardamine pratensis befindet 
sich ein Komplex meristematischer Zellen, daraus entstehen neue Wur- 

1 Unter Adventivbildungen sollen im weitesten Sinne des Worts mit GOEBEL 


(1908) Wurzeln und Sprosse verstanden werden, die an anderen Stellen als den 
Sproß- oder Wurzelvegetationspunkten angelegt werden. 
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zeln und Sprosse am leichtesten. AuBerdem entwickeln sich häufig Ad- 
ventivbildungen auf der Spreite dicht oberhalb der Verzweigungsstellen 
der stärkeren Nerven. RIEHM gibt an, daB an diesen Stellen die Zell- 
gruppen entweder embryonalen Charakter behalten oder aus Dauerele- 
menten bestehen, je nachdem, ob die Pflanzen im Gewächshaus oder im 
Freien kultiviert worden waren. Demnach wäre der Übergang von em- 
bryonalem zu Dauergewebe hier ein flieBender. Jedenfalls handelt es sich 
bei den Wachstumsvorgängen an der Basis der Blättchen stets um ein 
Austreiben bereits angelegter Meristeme. 

Legt man abgeschnittene Blatter auf feuchtem Sand aus, so sieht man 
schon nach etwa 3—4 Tagen bei giinstigen auBeren Verhältnissen die 
ersten Wurzeln auftreten, die sich rasch strecken und schlieBlich die 
Lange des Blattes um ein Vielfaches übertreffen können. Bald entwickeln 
sich dann auch an denselben Stellen die neuen Sprosse, die bei meinen 
Versuchen meist erst nach den Wurzeln auftraten. Die ersten Blätter 
des jungen Sprosses sind ungeteilt wie die Grundblätter der Pflanze, etwa 
vom 3. bis 5. Blatt an treten dann zerteilte Formen auf. 

‘Diese beschriebenen Wachstumsvorgänge setzen erst am abgeschnit- 
tenen Blatt ein; solange sich das Blatt noch an der Pflanze befand, hatte 
es keine Wurzeln und Sprosse gebildet. Es taucht zunächst die Frage auf, 
ob vielleicht die erhöhte Feuchtigkeit, der die abgeschnittenen Blätter 
ausgesetzt wurden, das neu einsetzende Wachstum auslöste. Tatsächlich 
wird von GOEBEL (1902), Kıess (1903) und WinKLER (1908) angegeben, 
daß feucht gehaltene Pflanzen von Cardamine pratensis auf den Blättern 
Adventivwurzeln und -sprosse entwickeln. Ich hatte Gelegenheit, feucht 
gehaltene Pflanzen in großer Zahl während meiner Versuche zu beobach- 
ten. In sehr vielen Fällen, aber durchaus nicht immer, kommt es unter 
diesen Verhältnissen zur Ausbildung von Adventivwurzeln. Auch auf den 
Wiesen findet man häufig, besonders auf den ältesten Blättern an der 
Pflanze nach feuchten Tagen Adventivwurzeln, in selteneren Fällen 
sogar Sprosse. Vergleicht man indessen die Zahl der neuen Wurzeln auf 
abgeschnittenen und an festsitzenden Blättern, so ergibt sich ein deut- 
licher Unterschied. Abgeschnittene, auch jüngere Blätter entwickeln 
eigentlich in jedem Fall und meist sehr rasch Adventivbildungen, meist 
in großer Zahl, die sich, wenn günstige äußere Bedingungen vorliegen, stets 
zu vollständigen neuen Pflanzen weiterentwickeln. An feucht gehaltenen 
Pflanzen dagegen treiben stets nur einzelne Blätter Wurzeln, oft nur das 
älteste, nie die jüngeren noch unausgewachsenen, und zur Sproßbildung 
kommt es recht selten. Wenn demnach die Feuchtigkeit der Luft sicherlich 
nicht allein ausschlaggebend für das Auftreten von Wurzeln und Sprossen 
auf abgeschnittenen Blättern von Cardamine pratensis ist, so kommt ihr 
bei der Auslösung des Vorganges doch wahrscheinlich eine Rolle zu, wie 
an anderer Stelle noch einmal zu erwähnen sein wird. Weiter wäre es 
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môglich, daß nicht die Luftfeuchtigkeit auf die abgeschnittenen Blätter 

wirkt, sondern die Berührung mit dem feuchten 
Sand. Es wurden deshalb die Blätter von sechs kräftigen Pflanzen mit 
Hilfe u-förmig gebogener Drahtstiickchen so fixiert, daß sie der ganzen 
Länge nach der Erde flach auflagen. Die Pflanzen befanden sich unter 
einem Glaskasten in feuchter Atmosphäre. Die meisten Blätter bildeten 
überhaupt keine Wurzeln, einige je eine. Der Berührung mit der feuchten 
Unterlage möchte ich demnach keine Bedeutung für die Ausbildung von 
Regeneraten beimessen. 

Als regenerationsauslösende Ursache bleibt nun nur noch die Trennung 
von der Mutterpflanze übrig. Was es im Grunde genommen für den Teil 
einer Pflanze bedeutet, wenn er vom Gesamtorganismus abgelöst wird, 
darüber haben wir heute noch gar kein Urteil. Vor allem muß man unter- 
scheiden zwischen den Folgen, die die Trennung als Verwundung nach 
sich zieht, und denen, die durch die Aufhebung des Zusammenhangs 
zwischen Teil und Ganzem hervorgerufen werden. Daß die Folgen der 
Verwundung regenerationsauslösend wirken, ist hier, wie auch an anderen 
Objekten, sehr wenig wahrscheinlich, da— wie im folgenden zu erwähnen 
sein wird — Wurzelbildung auf den Blättern in reichlichem Maße auch 
ohne Wundsetzung hervorgerufen werden kann. Es müssen deshalb die 
Folgen der Aufhebung des Zusammenhanges zwischen Blatt und Pflanze 
untersucht werden, und es entsteht die Frage, von welchen Teilen des 
Organismus das Blatt getrennt werden muß, damit Regeneration ein- 
tritt. An einigen Pflanzen wurden alle entfalteten Blätter bis auf eins 
oder zwei ältere entfernt, eine geförderte Wurzelbildung dieser übrig- 
gebliebenen Blätter war nicht festzustellen. Die Trennung von den 
übrigen Blättern der Pflanze wirkt demnach nicht regenerationsaus- 
lösend. 

Entfernt man dagegen im Frühjahr, wenn ein Blütensproß vorhanden 
ist, alle Achselknospen und schneidet den Blütenstand ab, so bilden sich 
auf den Blättern des Blütensprosses und auf den Grundblättern in feuch- 
ter Atmosphäre Adventivwurzeln sehr rasch und in großer Zahl. So 
waren z. B. am 26. IV. 1930 an einer Pflanze alle Knospen entfernt, der 
Blütenstand abgeschnitten und die Pflanze mit intakter Kontrollpflanze 
in feuchte Atmosphäre gebracht worden; bereits am 30. IV. 1930 waren 
an der Versuchspflanze eine große Zahl kleiner Würzelchen zu sehen, an 
der Kontrolle keine einzige. Am 5. V. 1930 hatten die Blätter der Ver- 
suchspflanze Wurzeln von zum Teil beträchtlicher Länge entwickelt, die 
Kontrollpflanze zwei winzige Würzelchen. 

Schneidet man den Blütenstand ab und entfernt nur die Achsel- 
knospen der Rosettenblätter, so treiben die Achselknospen der Blätter 
am Blütensproß aus und außerdem entwickeln sich Adventivwurzeln auf 
den Blättern. Entfernt man dagegen nur die Achselknospen der Rosetten- 
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blätter und nicht den Blütenstand, so wird die Wurzelbildung der Blatter 
nicht merklich geférdert. 

Es wird somit für Cardamine pratensis bestätigt, daB die Unterbre- 
chung des ungestérten Zusammenhangs zwischen meristematischen Be- 
zirken und Blatt regenerationsauslösend wirkt, wie das bereits für ver- 
schiedene Objekte festgestellt worden ist. (Z. B. von GoEBEL [1908] für 
Bryophyllum crenatum, Br. calycinum, Begonia Rex, Utricularia exoleta 
[1904]; von BEHRE [1929] für Drosera rotundifolia, usw.) 

Später im Jahr, wenn die Samen ausgefallen sind und nur noch die 
Rosette am Leben ist, fördert die Entfernung der Achselknospen und des 
Vegetationspunktes nicht mehr eindeutig die Bildung von Adventiv- 
wurzeln auf den Blättern. Das kann seinen Grund entweder darin haben, 
daß es in den seltensten Fällen gelingt, die Achselknospen und den Vege- 
tationspunkt vollständig zu entfernen, sodaß an diesen Stellen doch bald 
neue Sprosse entstehen, während der Blütenstand natürlich nicht neu 
gebildet werden kann, oder daß die Beziehungen zwischen dem stark 
wachsenden blütentragenden Sproß und den Blättern besonders enge 
sind. Zugunsten der letzten Deutung spricht die Beobachtung, die beim 
Sammeln der Pflanzen gemacht wurde, daß gegen das Ende der Vegeta- 
tionsperiode im Hochsommer viel häufiger Adventivwurzeln auf den fest- 
sitzenden Blättern zu finden waren als im Frühjahr. 

In diesem Zusammenhang ist noch ein Fall zu erwähnen, bei dem 
eine anomale Ausbildung der Blüten gleichzeitig mit besonders lebhaften 
Adventivbildungen der Blätter auftrat. Im Frühjahr 1930 fand sich unter 
den Pflanzen ein Exemplar mit vergrünten Blüten, die im übrigen mor- 
phologisch normal ausgebildet waren, die Kronblätter vielleicht etwas 
kleiner als normal. Alle Teile der Blüte waren grün gefärbt. An dieser 
Pflanze entwickelten sich in feuchter Atmosphäre besonders kräftige 
Adventivbildungen, sowohl Wurzeln als auch Sprosse, auch auf den 
höchsten Stengelblättern, wo sie sonst nur selten auftreten; außerdem 
trieben die Achselknospen des Blütensprosses aus. Abb. 1 ist eine Photo- 
graphie dieses Exemplars. In demselben Topf befand sich außerdem ein 
Sproß mit normal ausgebildeten Blüten, der keine Adventivwurzeln ge- 
bildet hatte und dessen Achselknospen sich vollständig in Ruhe befanden, 
obgleich er natürlich denselben äußeren Verhältnissen ausgesetzt ge- 
wesen war wie der vergrünte Sproß. Vergrünung und andere MiBbil- 
dungen an den Blüten von Cardamine pratensis scheinen nicht selten zu 
sein und sind in der Literatur hier und da erwähnt (Literaturangaben bei 
Pexzıc [1921] I, S. 93), es fand sich aber nirgends eine Angabe darüber, 
ob sie ebenfalls gleichzeitig mit gesteigerter Bildung von Adventiv- 
wurzeln auftraten. 

Für das Nichtauftreten von Adventivbildungen an der normalen 
Pflanze von Cardamine pratensis ist demnach der ungestörte Zusammen- 
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hang aktiver meristematischer Zonen und des Blattes von groBer Wichtig- 
keit, mit anderen Worten: die ungestürten korrelativen Beziehungen 
beider Teile. ,,Korrelation“ soll hier stets als kausaler Begriff im Sinne 
von UNGERER (1926) verwendet werden fiir die ‚Beziehungen zwischen 
Vorgängen im Organismus, die wir als ursächlich verkniipft ansehen 
müssen“. Korrelationen treten uns im Leben der Pflanzen überall ent- 
gegen. Keine héher differenzierte Pflanze 
mit verschiedenartigen Organen ist denk- 
bar ohne wechselseitige Beziehungen 
zwischen ihren Teilen. Trotzdem ist 
meist nur die Tatsache, daB derartige 
Beziehungen vorliegen, bekannt, die Art 
und Weise ihres Zustandekommens aber 
noch gänzlich unerforscht. Es handelt 
sich offenbar um ein Ineinanderspielen 
einer großen Anzahl von Faktoren, so- 
daß es heute noch nicht möglich ist, eine 
befriedigende Analyse durchzuführen. 

Speziell für das Zustandekommen 
der korrelativen Beziehungen zwischen 
Vegetationspunkt und den übrigen Tei- 
len der Pflanze sind eine ganze Anzahl 
von Möglichkeiten herangezogen wor- 
den. Es sollen wenigstens in kurzen 
Worten die wichtigsten Vorstellungen, 
die man sich über das Wesen dieser 
Korrelation gemacht hat, angeführt 
werden. 


2 1. ee Banden von Ver- Die verbreitetste Anschauung ist viel- 
ung Adventivsproß- jeicht auch heute noch die einer stofflichen 
en. rei A Cardamine pra- Beeinflussung der Teile des Organismus 
untereinander in dem Sinne, daß ein Trans- 
port gewisser Substanzen von einem Ort zum andern stattfindet. Es kann sich 
dabei um verschi rtige Stoffe handeln. GOEBEL (1905, 1908) denkt in erster 
Linie an Nährstoffe. Er nimmt an, daß der aktive Vegetationspunkt ein „An- 
ziehungszentrum“ für die Bewegung von Baumaterialien darstellt, so daß diese 
den übrigen Organen nicht in der Menge zur Verfügung stehen, die nötig wäre, 
um Adventivbildungen zu ermöglichen. Wird der Vegetationspunkt entfernt oder 
inaktiviert, dann strömen die Nährstoffe in größerer Menge als bisher zu den bis 
dahin ruhenden Organen und lösen hier neue Entwicklung aus. Eine notwendige 
Folgerung dieser Anschauung ist die, daß die neue Entwicklung vornehmlich an 
den Orten einsetzen muß, wo die Nährstoffe gestaut werden; das ist häufig die 
Stelle, wo der normale Stofftransport unterbrochen worden ist. Viele Beobach- 
tungen über Regenerationserscheinungen sind zugunsten dieser Nährstoffstau- 
ie angeführt worden. SCHOSTAKOWTTScH (1894) glaubt, „daß die Rich- 
tung der plastischen Baustoffe in der unverletzten Pflanze den Ort der Regene- 
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ration in erster Linie bestimmt“. Sanpt (1925) schreibt in einer Untersuchung 
über Beiknospen: NS me hmm nn or 
Baustoffe zu sich hinzieht, sondern der Vegetationspunkt bildet sich dort, wo 
Bildungsstoffe hinstrômen.“ Auf dem Boden der Stoffstauungstheorie steht auch 
J. Lozs (1922—24), wenn er Regeneration durch ,,mass-action“ zustande kom- 
men läßt. Die erste und bisher einzige experimentelle Stütze der Nährstoff- 
stauungstheorie erbrachte Sımox (1920). Er fand, daß an den Blättern von Sin- 
ningia Kallusbildung einsetzt, wenn eine bestimmte Konzentration von Kohlehy- 
draten, besonders von reduzierendem Zucker, im Gewebe erreichtist. Doch läßt 
auch seine Methode keine Entscheidung darüber zu, ob die Zuckeranhäufung 


hoben. Bereits Moszkowskı in ,, Morcan, Regeneration“ (1907) stellt die ein- 
fache Überlegung an: ,,Schneidet man ein Stück von einer Pflanze ab, entblättert 
dasselbe und hängt es im Dunkeln auf, so beginnen die Seitenknospen auszu- 
treiben... Das Stück muß dieselbe Quantität Stärke besitzen wie früher als es 
noch an der Pflanze saß; und doch reicht die Menge auf einmal aus, um die bis 
dahin latenten Seitenknospen zur Entfaltung anzuregen.“ Harrszma (1926) ge- 


Begonia-Blättern nachzuweisen, obwohl die Blätter beträchtliche Stärkemengen 
enthalten. Auch Prerr (1921) fand bei Untersuchungen über die Regeneration 
von Internodien keinen Zusammenhang zwischen dem Entstehungsort der Ad- 
ventivsprosse und der Stärkeverteilung. Neuerdings hat Beuzz (1929) schwer- 
vissende Gründe gegen die Wuheshelishnentnastimeementbentidemnehh: Er konnte 
zeigen, daß stärkefrei gemachte Drosera-Blätter auch im CO,-freien Raum Adven- 
tivsprosse bilden, d. h. unter Bedingungen, unter denen sicher nicht ein Über- 
schuß an Nährstoffen als regenerationsauslösendes Moment in Frage kommt. In 
der Arbeit von BEuRe findet sich auch eine eingehende Erörterung aller wichtigen 
Arbeiten für und wider Stoffwanderung und Stoffstauung als korrelations- und 
regenerationsbedingende Faktoren. 

Andere Forscher setzen an die Stelle der Nährstoffe spezifische Wuchsstoffe, 
die nach dem Vegetationspunkt hinströmen und deshalb in den übrigen Organen 
der Pflanze nicht zur Wirkung kommen können. Neuere reizphysiologische 
Untersuchungen von STARK (1927), CHOLODNY (1929), F. W. Went (1928), Nıer- 
SEN (1930) u.a. haben die Existenz wachstumsregulierender Stoffe zum minde- 
sten sehr wahrscheinlich gemacht. Derartige Substanzen sind bereits in sehr 
geringen Konzentrationen wirksam. Interessant istin diesem Zusammenhang eine 
neuere Untersuchung von F. W. Went (1929), die an Zweigstücken von Acalypha 
durchgeführt wurde. Der Verfasser folgert aus seinen Versuchen, daß „a special 
root-producing substance“ in den Blättern und Knospen entsteht und von da 
im Phloöm nach dem Stamm geleitet wird, wo sie Adventivwurzelbildung hervor- 
ruft. F. A.C. A. Went (1930) überträgt neuerdings diese Anschauung auf die 
Verhältnisse bei Bryophyllum calycinum. Er nimmt an, daß in den Blättern 
wurzelbildende Substanzen entstehen, die im Normalfall zur Wurzel geleitet wer- 
den. Werden die Wurzeln vom Stamm getrennt, so gelangen diese Substanzen 
nur bis in den Stamm und lösen hier die Bildung von Adventivwurzeln aus. 
Schneidet man das Blatt ab, so können die Substanzen nicht abgeleitet werden 
und es entstehen am Blatt selbst Wurzeln. In dem Abschnitt über Bryophyllum 
wird noch einmal auf die Wentsche Anschauung zurückzukommen sein, die auf- 
fallend an die uns historisch anmutenden Vorstellungen von Sacus erinnert. 
Sacus (1893) betrachtet nämlich die lokalisierte Anhäufung bestimmter Bildungs- 
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stoffe, der sproB- und wurzelbildenden Substanzen, als ausschlaggebend für das 
Auftreten von 

Linssauze (1926c) gelangt an Hand seiner Versuche über die Regeneration 
von zu dem Ergebnis, daß ,;Anreicherung von in diesen (d. h. 
mechanisch oder physiologisch isolierten Zellen oder Zellgruppen) gebildeten, 
aber normaler Weise zu den embryonalen Herden abgeleiteten Stoffen“ der Anstoß 
zur Regeneration sei. Über die Natur dieser Stoffe gibt er nichts Näheres an. Eine 

dieser Anschauung auf höhere Pflanzen hält er für unstatthaft. 

Von Exrera (1905) wurde versucht, die Korrelation zwischen Vegetations- 
punkt und übriger Pflanze auf eine Wirkung von Hemmungsstoffen zurückzu- 
führen (,,excitations inhibitoires de nature catalysatrice‘‘), die in umgekehrter 
Richtung vom Vegetationspunkt nach den übrigen Teilen geleitet werden. Auch 
MacCaLLum (1905) spricht gelegentlich von hemmenden Hormonen. Eine experi- 
mentelle Stütze dieser Anschauung existiert nicht. Ihre besondere Schwierigkeit 
besteht darin, daß diese Hemmungsstoffe an ihrem Entstehungsort unwirksam 
sein müßten. 

Mac CazLum (1905) führt die im Gewebeverband herrschenden Wechselbezie- 
hungen ganz allgemein auf Reize (,,stimuli“) zurück, die vom lebenden Proto- 

werden und zwischen den einzelnen, oft weit voneinander 
entfernten Teilen der Pflanze wirksam sind. Ob es sich dabei um stoffliche Über- 
tragung handelt oder nicht, ist nicht klar zu ersehen. Vornehmlich sollen diese 
Reize vom Vegetationspunkt ausgehen und das Wachstum anderer Organe hem- 
men. Es handelt sich hierbei natürlich nur um eine Umschreibung des Tatbe- 
stands, womit nicht viel gewonnen ist. 

CuILp u. BeiLamy (1920) bringen einen neuen Gesichtspunkt in die Diskus- 
sion des Problems. An die Stelle einer substantiellen Übertragung setzen sie 
— wahrscheinlich von Vorstellungen ausgehend, die auf zoologischem Gebiet 
gewonnen wurden — eine energetische, die durch das aktive Protoplasma 
weitergegeben wird. Zu dieser Schlußfolgerung kommen sie auf negative Weise. 
Sie fanden, daß die Abkühlung einer Zone des Blattstiels beim festsitzenden 
Blatt von Bryophyllum calycinum das Austreiben der Blattmeristeme zur 
Folge hat, ohne daß das Blatt welkt wie ein abgeschnittenes Kontrollblatt. 
Deshalb nehmen sie an, daß die Stoffleitung zwischen Blatt und übriger 
Pflanze nicht unterbrochen sein kann, obgleich die Korrelation zwischen Vege- 
tationspunkt und Blatt aufgehoben sein muß; daß also Korrelation nicht durch 
stoffliche Übertragung zu erklären ist. Man wird abwarten müssen, ob sich 
weitere Argumente zugunsten dieser Anschauung finden lassen werden; vorläufig 
erscheint mir die Schlußfolgerung nicht zwingend. Man könnte in diesem Fall 
wohl mit demselben Recht annehmen, daß nur eine Verzögerung der Stoffleitung 
vorliegt, etwa so, daß zwar noch soviel Wasser in das Blatt gelangt, daß es nicht 
welkt, daß aber die Leitung anderer Stoffe (etwa der Assimilate oder auch der 
Wuchshormone, wie sie von anderer Seite angenommen werden [Wexr]) über die 
abgekühlte Zone hinweg wesentlich verlangsamt oder unterbunden wird. 

Sowohl stoffliche als auch energetische Übertragung sind leichter vorstellbar 
mit Hilfe des Bildes einer Potentialdifferenz oder eines Gefälles zwischen den 
einzelnen Organen der Pflanze. Der Begriff des „physiologischen Gradienten“ 
ist von CHıLD (1928) im Anschluß an MorGax zunächst auf zoologischem Gebiet 
herausgearbeitet worden; doch kommt ihm wohl auch in der Botanik Bedeutung 
zu. MoRGaNn, der als erster an ein quantitativ abgestuftes Gefälle (,,tension“) zur 
Erklärung von Korrelationen dachte, spricht einmal die Vermutung aus (1903, 
S. 206), daß es sich dabei um osmotische Differenzen handele, ohne daß es ihm 
gelang, derartiges nachzuweisen. Inzwischen sind durch neuere Untersuchungen 
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sowohl bei höheren Pflanzen (vgl. z. B. Arbeiten von Ursprung u. BLUM [1916, 
1918], ILsım [1929] u. a.), als auch bei Farnprothallien (von GRATzY-WARDENGG 
[1929]) Abstufungen des osmotischen Werts und der Saugkraft innerhalb des 
Organismus festgestellt worden. Wenn man nach der neuen Arbeit von Münch 
(1930) vielleicht annehmen darf, daß einem derartigen Gefälle des osmotischen 
Werts Bedeutung für den Stofftransport durch Massenströmung zukommt, so 
muß doch die weitere Frage vorläufig noch offen bleiben, ob korrelative Ab- 
hängigkeiten und Abstufungen des osmotischen Werts innerhalb der Pflanze in 
Zusammenhang stehen. 


Außer den korrelativen Beziehungen ist die Luftfeuchtigkeit von 
großer Bedeutung für das Auftreten von Adventivbildungen bei Carda- 
mine pratensis. Im Frühjahr wurden an einigen blühenden Pflanzen alle 
Achselknospen und Blüten entfernt, die Pflanzen mit den Töpfen im 
Freiland belassen und nur soviel begossen, daß sie nicht welkten. An 
diesen Exemplaren entwickelten sich keine Adventivbildungen. Daß die 
Luftfeuchtigkeit hier mehr als formale Bedingung ist, ergibt sich aus dem 
folgenden Versuch. An einigen Pflanzen wurde je ein festgewachsenes 
Blatt in Wasser getaucht. Nach einigen Tagen entwickelten sich an 
diesen Blättern Adventivwurzeln und -sprosse, während solche auf den 
übrigen Blättern, die sich in Luft befanden, ausblieben. In diesem Ver- 
such handelt es sich also um eine direkte Einwirkung auf das Blatt, die 
die Entwicklung von Adventivbildungen auslöst, und nicht um eine in- 
direkte Beeinflussung desselben über eine Schädigung des Vegetations- 
punktes. Ein Austreiben der Blattmeristeme ist demnach nicht nur nach 
Schädigung des Vegetationspunktes oder nach Unterbrechung der korre- 
lativen Beziehungen zwischen Vegetationspunkt und Blatt (d.h. nicht 
nur als echte Restitution) möglich. Wie bereits erwähnt wurde, treten 
an den festsitzenden Blättern Adventivbildungen auch auf, wenn man 
die ganze Pflanze in eine feuchte Atmosphäre bringt; man darf nun 
wohl schließen, daß auch in diesem Fall die Feuchtigkeit direkt auf das 
Blatt einwirkt. 

Noch einem Einwand ist hier zu begegnen. Es wäre denkbar, daß 
auch die ungestörte Tätigkeit der Wurzel von Bedeutung für das Nicht- 
auftreten von Adventivbildungen im Normalfall ist. Darüber liegen 
keine Versuche vor. Durch die erhöhte Luftfeuchtigkeit wird die Trans- 
spiration der Blätter gehemmt. Wollte man nun annehmen, daß infolge 
dieser Transpirationshemmung die Korrelation zwischen Blatt und Wur- 
zel gestört und das Austreiben der Meristeme auf diese Weise zu erklären 
sei, so liegt auch dafür kein zwingender Grund vor; denn die Tätigkeit 
der Wurzeln ist natürlich keineswegs aufgehoben, die Pflanze wächst ja 
weiter und entwickelt neue Blätter, also müssen ihr Nährsalze aus dem 
Boden zugeführt werden. Ob dann die Transpirationshemmung oder 
nach Kress (1903) allein der erhöhte Feuchtigkeitsgehalt des Blattes 
ausschlaggebend für die Wurzelentwicklung ist, läßt sich natürlich nicht 
4* 
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entscheiden, ist auch für unsere Fragestellung weniger wichtig, da beide 
Veränderungen auf das Blatt allein beschränkt sind. Soviel steht jeden- 
falls fest, daß es sich nicht um ein ,,Inaktivieren“ oder ,,Ausschalten“ 
eines Organs handelt, wenn eine Cardamine-Pflanze in feuchte Atmo- 
sphäre gebracht wird; das bedeutet aber, daß die Voraussetzungen zur 
Restitution nicht gegeben sind, und doch entwickeln sich neue Wurzeln 
und Sprosse. Die Erscheinung der vegetativen Fortpflanzung ist dem- 
nach hier nicht als Restitution zu bezeichnen. 

Einblick in die korrelativen Abhängigkeiten gewährten weiter Ver- 
suche, bei denen die Entwicklung von Adventivbildungen an bestimmten 
Stellen durch Einwirkung von Radiumstrahlen unterdrückt wurde. 

Der weitaus größte Teil der zahlreichen Arbeiten über die Einwirkung 
von Radiumstrahlen auf das lebende Protoplasma berichtet über Schädi- 
gungen mannigfacher Art als Folgen der Bestrahlung. Daneben stehen 
die Angaben über Entwicklungsanregung ruhender Winterknospen durch 
Radiumeinwirkung (Moriısch 1912) und Angaben über Stimulations- 
wirkungen radioaktiver Substanzen von STOKLASA (1930). 

Zu meinen Versuchen standen mir zwei RaBr,-Präparate des Leip- 
ziger Botanischen Instituts von 0,541 und 0,460 mg Ra-Gehalt? zur Ver- 
fügung. Die Präparate sind in Glasröhrchen eingeschmolzen ; diese wur- 
den :\ dickwandige Bleirohre eingesetzt, die eine kreisrunde Öffnung 
von 4 mm Durchmesser haben, und die Bleirohre während der Bestrah- 
lungszeiten in einem Stativ befestigt. Die Entfernung zwischen dem 
Pflanzenteil und dem Ra-Röhrchen betrug stets wenige Millimeter. In 
allen Fällen wurde die Basis des Endblättchens eines abgeschnittenen 
Fiederblattes bestrahlt. 

1. Bestrahlungszeit von 30—40 Stunden. Vollständige Unterdrük- 
kung der Wurzel- und Sproßbildung an der bestrahlten Stelle. Die Ent- 
wicklung der Meristeme an der Basis der anderen Blättchen desselben 
Blattes wird davon nicht beeinflußt. Auf dem bestrahlten Blättchen 
findet Regeneration in manchen Fällen auf der Spreite oberhalb der be- 
strahlten Stelle statt. 

2. Bestrahlungszeit von 24 Stunden. Wurzeln erscheinen an der be- 
strahlten Stelle deutlich verzögert gegenüber Kontrollexemplaren und 
entwickeln sich nicht über ein Anfangsstadium hinaus; Sproßbildung 
bleibt an dieser Stelle vollständig aus. Z. B. 3. VI. 1929. Zwei Blätter 
wurden 24 Stunden an der Basis des Endblättchens mit Radium be- 
strahlt. 12. VI. 1929. Eins der bestrahlten Endblättchen ohne Regene- 
rat, das andere mit einer kleinen Wurzelspitze an der bestrahlten Stelle. 
Acht Kontrollblätter haben an der Basis aller Endblättchen Wurzeln ge- 

1 Die Messung und Berechnung des Ra-Gehalts der Präparate wurde im Phy- 
pe Institut der Universität Leipzig ausgeführt, wofür hier bestens ge- 

sei. 
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bildet. 14. VI. 1929. Auf beiden bestrahlten Endblattchen befinden sich 
kurze Würzelchen. 24. VI. 1929. Diese Würzelchen haben sich nicht 
wesentlich weiterentwickelt. Die Kontrollblätter tragen kräftige Sprosse 
an den betreffenden Stellen. 

3. Bestrahlungszeit von 2—14 Stunden. Es ist kein Unterschied 
zwischen bestrahlten Blättern und-Kontrollen festzustellen. 

Eine wachstumsfördernde Wirkung der Radiumbestrahlung wurde 
hier bei den Versuchen mit Cardamine wie auch an anderen Objekten 
niemals beobachtet. 

Aus dem Versuch geht hervor, daß die einzelnen Knospen eines Blat- 
tes einander nicht beeinflussen. Der folgende Versuch bestätigt diesen 
Befund. Zerlegt man von einer bestimmten Anzahl isolierter Cardamine- 
Blätter die eine Hälfte in einzelne Blättchen und kultiviert die andere 
Hälfte unzerteilt, so bekommt man in beiden Fällen in derselben -Zeit 
etwa die gleiche Anzahl von Regeneraten. Auf dem Endblättchen treten 
oft außer den Regeneraten an der Basis auch weiter oberhalb auf der 
Spreite Wurzeln und Sprosse auf. Mit Sicherheit bekommt man an diesen 
Stellen Regenerate, wenn man den Hauptnerv eines Fiederblättchens 
durchschneidet. Ebenso treten hier in vielen Fällen Regenerate auf, 
wenn man die Basis durch Bestrahlen mit Radiumstrahlen inaktiviert. 
Ganz ähnlich beschreibt auch RIEHM, daß er Wurzelbildung auf der 
Spreite bekam, wenn er die Basis mit Gips oder Plastilin verklebte. 

Meine Aufgabe war es nun zu versuchen, die Entwicklung der Adven- 
tivwurzeln bei Cardamine, d. h. das Austreiben meristematischer Gewebe, 
experimentell zu fördern. Die Beziehungen zum Frühtreiben und zur 
Samenstimulation sind mit dieser Aufgabestellung gegeben. Die Zahl der 
Mittel, die mit gutem Erfolg beim Frühtreiben und bei der Samenstimu- 
lation verwendet wurden, ist bereits sehr groß. Es handelt sich dabei um 
die verschiedenartigsten Stimulantia physikalischer und chemischer Na- 
tur. (Eine Zusammenstellung der Frühtreibmittel findet sich bei WEBER 
[1922] und BorescH [1929], der Samenstimulationsmittel bei NIET- 
HAMMER [1928 c].) Interessant ist vor allem, daß häufig die gleichen 
Mittel auf ruhende Winterknospen und auf Samen stimulierend wirken. 
Es erschien nun als verlockende Aufgabe, wenigstens für einige dieser 
Stimulantia zu untersuchen, ob sie auch auf die Blattmeristeme von 
Cardamine entwicklungsanregend wirken. 


a) Versuche an isolierten Blättern. 

Zu diesem Zweck wurden zunächst Reihen von Versuchen mit abge- 
schnittenen Blättern angesetzt. Von einer Anzahl (20—40) möglichst 
gleichartiger Blätter wurde die eine Hälfte der Behandlung ausgesetzt, 
die andere Hälfte unter gleichen Verhältnissen als Kontrollexemplare 
kultiviert. Alle 2—3 Tage wurde die Anzahl der makroskopisch sicht- 
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baren Regenerate unter Berücksichtigung ihrer Größe aufgenommen. 
Die Länge der Wurzeln genau zu messen, war nicht möglich, da sie bald 
in den Sand eindringen und dann nicht mehr zu verfolgen sind. 

Als Stimulantia wurden angewendet: 1. Warmbad, 2. Wasserstoff. 
atmosphäre, 3. Stickstoffatmosphäre, 4. Vakuum. (Genaueres über die 
Versuchsanordnung siehe weiter unten.) 

Bei den Versuchen 1—3, die jeweils mehrmals mit verschiedenen Tem- 
peraturen und verschiedenen Einwirkungszeiten wiederholt wurden, 
konnte kein Unterschied im Sinne einer Förderung des Regenerations- 
vorgangs der behandelten Blätter gegenüber den Kontrollen festgestellt 
werden. Eine Schädigung der Versuchsblätter bei zu hohen Temperaturen 
oder zu lang ausgedehnten Einwirkungszeiten wurde mehrmals beobach- 
tet. Bei Versuch 4 war die Wurzelbildung der Versuchsblätter sicher nicht 
gefördert, die Entwicklung der Blattregenerate vielleicht ein wenig be- 
schleunigt. Einen verschiedenen Einfluß des Vakuums auf die Wurzel- und 
Sproßbildung hat bereits RIEHM beobachtet. Er gibt an, daß die Wurzel- 
bildung ganz unterdrückt wurde, die Sproßbildung hingegen nicht, wenn 
er Cardamine-Blätter bei einem Luftdruck von 160 mm Hg kultivierte. 

Meine Versuche scheiterten daran, daß auch die Kontrollexemplare 
sehr rasch und lebhaft regenerierten. Die Entwicklung der Regenerate 
ist durch das Abtrennen der Blätter bereits eingeleitet und verläuft — 
günstige äußere Bedingungen vorausgesetzt — wahrscheinlich schon so 
lebhaft, daß sie kaum wesentlich schneller erfolgen kann. Die individuel- 
len Schwankungen zwischen den einzelnen Blättern einer Kultur sind, 
obwohl sich diese unter gleichen äußeren Verhältnissen befinden, doch zu 
groß, als daß man eine geringe Beschleunigung des Regenerationsvor- 
gangs, auch bei Versuchen mit großen Zahlen, feststellen könnte. Deshalb 
sind derartige Versuche wenig aussichtsreich, solange man nicht mit 
exakteren Messungen an die Sache herankann. 


b) Versuche an ganzen Pflanzen. 

Die geschilderte Schwierigkeit mußte wegfallen, wenn man an Stelle 
der isolierten Blätter ganze Pflanzen zu den Versuchen verwendete. Wie 
bereits erwähnt wurde, treiben zwar feucht gestellte Pflanzen häufig 
Wurzeln auf den Blättern, doch verläuft dieser Vorgang eindeutig rascher 
und lebhafter, wenn die Blätter abgeschnitten werden; es war also zu 
hoffen, daß in diesem Fall eine Stimulation deutlicher zutage treten 
würde. Die Pflanzen wurden vor der Behandlung mäßig feucht gehalten, 
nach der Behandlung zu gleicher Zeit mit Kontrolltöpfen unter Glas- 
glocken in einen feuchten Raum gebracht. Die Behandlung setzte also 
zu einer Zeit ein, zu der sich die Knospen noch in Ruhe befanden. Für 
Versuch und Kontrolle wurden stets Pflanzen mit annähernd gleicher 
Blattzahl und möglichst ähnlichem Gesamtzustand gewählt. 
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1. Versuche mit Blausäure. 

Eines der bekanntesten und am sichersten wirkenden Frühtreibmittel 
ist Blausäuregas (vgl. GasswerR 1925, 1927). Auch auf Samen wirkt HCN 
stimulierend. HASSEBRAUK (1928) gelang es, den Keimverlauf unreifen 
und nicht nachgereiften Weizens durch Begasung mit Blausäure zu 
fördern. 

Die Begasung wurde nach dem Vorbild von HASSEBRAUK (8. 411) 
vorgenommen. Unter einer tubulierten Glasglocke von 8—12 Liter In- 
halt, die mit Vakuumfett einer Glasplatte aufgedichtet war, befanden sich 
die Pflanze, ein Becherglas mit der abgemessenen Menge KCN-Lösung 
oder abgewogenen Menge von festem KCN und ein Erlenmeyerkolben mit 
Schwefelsäure. Von außen konnte nun über eine Glasrohrverbindung 
mit Hilfe einer Handdruckpumpe die Schwefelsäure in das Becherglas 
übergepumpt werden. War genügend Schwefelsäure übergetrieben, so 
wurden die beiden Glasrohre des doppelt durchböhrten Stopfens der 
Glasglocke gut verschlossen und die Glocke mit einem großen Dunkel- 
sturz überdeckt. Nach Ablauf der Versuchszeit wurden die Pflanzen 
auch im Dunkeln gelüftet. 

Da nach Borgsous Untersuchungen die Vermutung nahe lag, daß es 
bei der Entwicklungsanregung wesentlich auf eine Hemmung des rein 
oxydativen Betriebsstoffwechsels ankommt — worauf später noch aus- 
führlich eingegangen werden soll —, wurde Wert darauf gelegt, die Ver- 
suche nicht unnötig zu komplizieren, d. h. neben die Atmungshemmung 
durch HCN noch eine Assimilationshemmung zu setzen. Außerdem ist 
nach WARBURG (1919) bekannt, daß die Assimilation weitaus empfind- 
licher ist gegen HCN, als die Atmung; es war also zu fürchten, daß die 
Assimilationshemmung schon schädigend auf den Gesamtorganismus 
wirkt, ehe die Atmung merklich beeinflußt wird, da wir nach den Unter- 
suchungen von Noack (1925) wissen, daß bei einer Assimilationshemmung 
im Licht Schädigungen des Protoplasmas und der Chloroplasten auf- 
treten, die auf eine photodynamische Wirkung des Photokatalysators der 
Chloroplasten zurückzuführen sind. 

Die Begasungsversuche mit Blausäure ergaben, daß eine Behandlung 
mit 0,25—0,5% HCN bei einer Einwirkungszeit von 3—4 Stunden eine 
deutliche Förderung der Entwicklung der Adventivbildungen an fest- 
sitzenden Blättern von Cardamine pratensis bewirkt. Die Wurzeln treten 
an den Versuchspflanzen früher auf als an den Kontrollen, sie entwickeln 
sich rascher und kräftiger und vor allem in größerer Zahl. Z. B. war eine 
Pflanze am 24. IV. 1930 einer 3stündigen Einwirkung von 0,25% HCN 
ausgesetzt worden. Am 7. V. 1930 hatte die Versuchspflanze 13 zum Teil 
recht lange Wurzeln gebildet, die Kontrolle eine sehr kleine Wurzel. 
Diese fördernde Wirkung der Blausäure gilt ebensowohl für Pflanzen im 
Frühling, wenn der Blütensproß noch vorhanden ist, als auch für spätere 
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Stadien. Abb. 2 ist eine Photographie einer im Juli 3 Stunden mit 
0,25% HCN begasten Pflanze neben einer Kontrollpflanze. Werden die 
Versuche lange genug fortgesetzt, so entwickeln sich an den Versuchs- 
exemplaren kräftige Adventivsprosse, die an den Kontrollen meist fehlen. 
Daß die vorübergehende Verdunkelung als solche, der die Kontrollen 
nicht ausgesetzt wurden, keinen Einfluß auf die Knospenentwicklung 
hat, geht aus den zahlreichen Versuchen hervor, bei denen zu geringe 
Konzentrationen in Anwendung gebracht wurden, sodaß die Wurzel- 
entwicklung nicht gefördert wurde, obgleich eine Verdunkelung vorge- 





Abb. 2. Rechts mit HCN begaste Pflanze von Cardamine pratensis. Links Kontrolle. 


legen hatte. Dasselbe gilt auch für die folgenden Versuche mit anderen 
Agenzien. 

Die Empfindlichkeit der einzelnen Pflanzen ist natürlich verschieden ; 
so kam es vor, daß nach einer Behandlung mit 0,5% HCN bei einer Ein- 
wirkungszeit von 3 Stunden schon deutliche Schädigungen auftraten, 
während dieselbe Behandlung von anderen Pflanzen gut überstanden 
wurde. Die stimulierenden Konzentrationen liegen demnach dicht neben 
den schädigenden; derartige Beobachtungen sind bereits beim Früh- 
treiben häufig gemacht worden. __ 

Wichtig ist natürlich bei diesen Versuchen auch die Zeitdauer der Ein- 
wirkung des Giftes. Je kürzer die Einwirkungszeit, desto höhere Konzen- 
trationen werden ertragen. Z. B. wurde eine Konzentration von 1% bei 
einer Versuchszeit von 1 Stunde noch ohne Schädigung ertragen und 
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wirkte stimulierend, bei langeren Einwirkungszeitsn schädigte sie regel- 
mäßig. Andererseits sind selbst geringe Konzentrationen bei längerer 
Einwirkungszeit schädlich; so wirkte z. B. 0,06% HCN bei löstündiger 
Begasungsdauer bereits letal. 

Die Reaktionszeit der Pflanzen ist weitgehend abhängig von der Tem- 
peratur; die Wurzelbildung kann bereits nach etwa 5 Tagen einsetzen, 
sie kann aber auch länger verzögert werden. Meine Pflanzen wurden im 
Freien auf einem Balkon des Instituts gehalten und waren so den 
Schwankungen der Außentemperatur ausgesetzt. Sehr ungünstig wirkten 
niedere Temperaturen unter 10°C, die Pflanzen faulen dann oft in 
feuchter Atmosphäre und bilden keine Adventivwurzeln. Auch auf das 
Abschneiden des Blütenstandes und Entfernen der Achselknospen (siehe 
oben!) reagieren sie dann nicht. Eine mittlere Temperatur von über 10° C 
ist demnach notwendige Bedingung für das Auftreten von Adventiv- 
bildungen. 

Das sicherste Kriterium dafür, daß der Vegetationspunkt der Pflanze 
durch die Begasung nicht geschädigt wurde, ist wohl, daß er nach der 
Behandlung weiterwuchs und neue Blätter ausbildete. Weiter spricht die 
Beobachtung, daß bei einer Pflanze, die 2 Stunden lang einer Konzentra- 
tion von 0,5% HCN ausgesetzt worden war, alle älteren Blätter nach der 
Behandlung abstarben, während die jüngeren weiterwuchsen, nicht dafür, 
daß vornehmlich der Vegetationspunkt von dem Gas angegriffen wird. 
Um ganz sicher zu gehen, wurden Handschnitte durch die obersten Inter- 
nodien dicht am Vegetationspunkt angefertigt, sowohl bei Pflanzen, die 
nach der Begasung Adventivwurzeln gebildet hatten, als bei unbehandel- 
ten Kontrollen ohne Adventivbildungen. Beide Schnittarten waren frisch 
und grün und wiesen keinerlei Unterschiede auf. In beiden Fällen wurde 
Plasmolyse mit KNO,-Lösung beobachtet, das Gewebe erschien demnach 
vollständig intakt. 

Im Juli 1930 wurden an 10 Pflanzen der Vegetationspunkt entfernt 
und alle Achselknospen, deren man habhaft werden konnte. So präpa- 
rierte Pflanzen wurden nun mit HCN begast. Die behandelten Exemplare 
trieben bald Wurzeln, die Kontrollen sehr spärlich oder gar nicht. Z. B. 
war am 21. VII. eine Pflanze 3 Stunden lang mit 0,5% HCN behandelt 
worden, am 26. VII. hatte sie 9 Wurzeln entwickelt, die Kontrolle eine. 
Bald stellte sich heraus, daß sowohl Kontroll- als auch Versuchspflanzen 
aus stehengebliebenen Meristemresten in den Blattachseln neue Blätter 
entwickelten. Die Achselknospen waren demnach durch die Begasung 
nicht geschädigt worden, und obwohl sie sich entwickelten, hatten die 
Blätter Adventivwurzeln gebildet. 

Daß der Vegetationspunkt sein Wachstum während der Begasung 
einstellt, ist sehr wahrscheinlich; daß aber diese kurze Unterbrechung 
während einer Zeit, zu der auch die Blattknospen noch keineswegs in 
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Tätigkeit sind, genügen sollte, um die Knospen zum Austreiben zu ver- 
anlassen dadurch, daß die korrelative Hemmung aufgehoben worden ist, 
erscheint mir mehr als unwahrscheinlich. Ich möchte vielmehr anneh- 
men, daß die Blausäure die Blattmeristeme selbst angreift. 

Da zunächst einmal angenommen wurde, daß die zeitweise Hemmung 
der Sauerstoffatmung durch HCN für das Zustandekommen der Treib- 
wirkung wichtig ist, wurde geprüft, ob die Wirkung der Begasung da- 
durch aufgehoben werden kann, daß man das Gift nicht nur mit Luft, 
sondern mit O, austreibt, indem man sofort nach der Behandlung die 
Pflanze für einige Stunden unter eine Glasglocke setzt, durch die ein 
konstanter Strom von Sauerstoff geleitet wird. Es gelang nicht, die 
Stimulationswirkung der Blausäure auf diese Weise zu beseitigen. 

2. Versuche mit Warmbad. 

Das laue Bad wird als Treibmittel für Holzgewächse seit den Unter- 
suchungen MoLıscHs (1908, 1909) in der gärtnerischen Praxis viel ver- 
wendet; auch zum Treiben von Knollen und Rhizomen wird es mit gutem 
Erfolg benutzt (MüLLer-Tuuraau 1911/12). NIeTHAMMER (1928a) be- 
richtet über positive Stimulationserfolge eines warmen Bades bei ver- 
schiedenen Samen. Kaxzsıra (1928) gelang es, durch eine Warmbad- 
behandlung die ruhenden Meristeme an festsitzenden Blättern von Bryo- 
phyllum calycinum zur Entwicklung anzuregen, worauf später noch zu- 
rückzukommen sein wird. 

Bei meinen Versuchen wurden die oberirdischen Teile der eingetopften 
Pflanzen in umgekehrter Lage ins Wasser eingetaucht. Sie verblieben etwa 
8—12Stunden in einem Thermostaten bei 34— 35°C, wo sie dunkel standen. 

Eine solehe Warmbadbehandlung hatte den gleichen Erfolg wie eine 
Begasung mit HCN, sie wirkte ebenfalls stimulierend auf das Austreiben 
der Knospen der Blätter. Z. B. war eine Pflanze am 25. V. 1929 8 Stun- 
den einem warmen Bad bei 35° C ausgesetzt worden, am 17. VI.1929 hatte 
sie 53 Wurzeln, darunter solche von beträchtlicher Länge, getrieben, die 
Kontrolle 7 viel kürzere Wurzeln. Höhere Temperaturen als 350 C und 
längere Einwirkungszeiten als 12 Stunden wirkten meist schon schädi- 
gend, sodaß die Blätter vielfach abstarben. Auch hier grenzt der wirk- 
same Bereich direkt an den schädigenden. Natürlich wurden bei diesen 
und allen folgenden Versuchen nur solche Versuche weiterverfolgt, bei 
denen der Vegetationspunkt nach der Behandlung ungestört weiterwuchs 
und die Pflanze keinerlei Schädigung zeigte. 

3. Versuche mit Äther. 

Äther war das erste Mittel, dessen frühtreibende Wirkung bekannt 
wurde (JOHANNSEN 1906). Es wird für praktische Zwecke viel benutzt 
und wirkt sehr sicher. Über eine keimungsfördernde Wirkung von Äther 
auf Gerstensamen berichtet Kressiine (1911). 
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Die praktische Ausfiihrung meiner Versuche gestaltete sich sehr ein- 
fach. Die Pflanzen wurden unter eine Glasglocke gebracht, wo eine ab- 
gemessene Athermenge verdunstete. Begasung und Liiftung geschah 
stets im Dunkeln. 

Auch mit Hilfe von Ather gelang es, die Adventivknospen von Carda- 
mine zur Entwicklung anzuregen.- Am wirksamsten erwies sich eine Dosis 
von etwa 0,8 ccm Äther pro 1 Luftraum und etwa 15 Stunden Einwir- 
kungszeit bei mittleren Temperaturen von etwa 16°C. Z. B. war eine 
Pflanze vom 6. V. 1930 bis 7. V. 1930 15 Stunden lang einer Konzentra- 
tion von 0,8 cem Äther pro 1 Luft ausgesetzt worden. Die Pflanze, die 
einen BlütensproB trug, hatte am 17. V. 1930 13 Wurzeln, sowohl auf 
Stengel- als auch auf Rosettenblattern gebildet, die Kontrolle 2 Wurzeln. 
Stärkere Atherdosen als die angegebene schädigten bereits meist. Bei den 
Atherversuchen ist die Abhängigkeit der Wirkung von der Temperatur 
besonders auffällig. Eine Dosis, die bei 129 C von Cardamine pratensis 
ohne Schädigung ertragen wird, kann kei 220 C bereits letal wirken. Daß 
die Wirkungsstärke der Narkotika in Bezug auf die verschiedensten 
Lebensvorgänge in hohem Maße von der Temperatur abhängt, ist schon 
lange bekannt. (Beispiele bei WINTERSTEIN 1926.) Auch JOHANNSEN fand 
bei Frühtreibversuchen, daß eine Ätherdosis, die bei 0° fast keine Wir- 
kung ausübte, die Pflanzen bei 30° töten kann. 


4. Versuche mit Chloroform. 

Es wurden einige Versuche mit Chloroform an Stelle von Äther aus- 
geführt. (Benutzt wurde Chloroform pro narkosi.) Im ganzen liegen 
hier nur 13 Versuche vor, deren Ergebnis war, daß eine Dosis von etwa 
0,08 cem C. pro 1 Luft bei etwa 20stündiger Einwirkungszeit und mitt- 
leren Temperaturen von etwa 16°C die Knospenentwicklung fördert, 
ohne den Vegetationspunkt zu schädigen. 


5. Versuche mit Dichloräthylen. 

Alsdrittes Narkotikum wurde Dichloräthylen benutzt, das in größerem 
Maßstab von DENNY (1926) mit gutem Erfolg zum Treiben von Kartof- 
feln und von DENNY u. STANTON (1928) zum Treiben von Holzpflanzen 
angewendet wurde. 

Zu meinen Versuchen benutzte ich ,, Dichloräthylen rein“ von der 
Firma ScHERInG-KAHLBAUM; es wurde ebenso wie Äther in Gasform 
angewendet. Die Flüssigkeit ließ ich ebenfalls unter einer Glasglocke 
verdunsten. Die Pflanzen waren während der Begasung und beim Lüften 
verdunkelt. 

Eine Dosis von 0,08 ccm pro 1 Luft bei einer Einwirkungszeit von 16 
bis 24 Stunden förderte die Wurzelentwicklung auf den Blättern von 
Cardamine. Eine 15stündige Begasung mit 0,16 cem pro 1 Luftraum 
wirkte bereits schädigend. 
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Ähnlich wie bei den Versuchen mit HCN wurden auch hier im Juli 
einige Pflanzen dem Gas ausgesetzt, nachdem der Vegetationspunkt und 
die Achselknospen entfernt worden waren. Die Versuche hatten das- 
selbe Ergebnis wie die Versuche mit HCN: obgleich sich in beiden Grup- 
pen neue Sprosse in den Blattachseln entwickelten, bildeten sich doch 
auf den Blättern der Versuchspflanzen Adventivwurzeln, die den Kon- 
trollen fast oder vollständig fehlten. 

6. Versuche mit Athylenchlorhydrin. 

Athylenchlorhydrin wurde ebenfalls von Denny mit gutem Erfolg 
zum Treiben von Kartoffeln und Holzpflanzen verwendet. 

Zu meinen Versuchen wurde ,,Athylenchlorhydrin rein‘ der Firma 
SCHERING-KAHLBAUM benutzt. Die Flüssigkeit ließ ich ebenso wie die 
anderen Narkotika unter einer Glasglocke verdampfen. 

Orientierende Versuche erwiesen zunächst die starke Giftigkeit des 
Präparats für Cardamine-Pflanzen. Bereits 0,08 com Äthylenchlorhydrin 
pro 1 Luft bei einer Einwirkungszeit von 1 Stunde wirkte tödlich. Selbst 
noch 0,3 ccm einer 2%igen wässerigen Lösung von Äthylenchlorhydrin pro 
1 Luft tötete bei einer Einwirkungsdauer von 6 Stunden, und 0,08 ccm 
dieser Lösung pro 1 Luft bei 13stündiger Begasung schädigte noch sehr 
stark. Die Schädigung zeigte sich häufig erst, wenn die Pflanze nach der 
Behandlung wieder ans Licht gebracht wurde. Z. B. war eine Pflanze 
am 19. VI. 1930 6 Stunden einer Dosis von 0,3 ccm einer 2%igen wässe- 
rigen Lösung von Äthylenchlorhydrin pro 1 Luft ausgesetzt worden, 
über Nacht wurde sie im Dunkeln ausgelüftet. Am 20. VI. 9 Uhr wurde 
sie ans helle Sonnenlicht gebracht. Sie war normal grün und turgeszent 
und wies keinerlei Schädigung auf. Am 20. VI. 15 Uhr waren bereits 
sämtliche Blätter grau ausgebleicht und schlaff, die Pflanze tot. Wahr- 
scheinlich tritt das Absterben sogar noch rascher ein, die Pflanze war in 
der Zeit von 9 Uhr bis 15 Uhr nicht angesehen worden. Andere Pflanzen, 
die nach einer gleichen Begasung mit Äthylenchlorhydrin längere Zeit 
im Dunkeln gehalten wurden, zeigten derartige Schädigungen nie. 

Da für mich diese Ausbleicherscheinungen abseits lagen, beschäftigte 
ich mich nicht weiter damit!, stellte auch keine weiteren Versuche mit 
Äthylenchlorhydrin an, da hier offenbar eine spezielle Schädigung grüner 
Pflanzenteile vorliegt, die diese Versuche besonders schwer deutbar 
machen würde. 


7. Versuche mit Wasserstoff. 


Nach Angaben von F. WEBER (1916) ist es möglich, Winterknospen 
von Holzgewächsen durch eine Wasserstoffbehandlung zur Entwicklung 
anzuregen. Auch KAKesrrA (1928) beobachtete ein Austreiben der Knos- 


1 Vgl. ähnliche Erscheinungen in der oben erwähnten Arbeit von K. Noack. 
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pen an festsitzenden Bryophyllum-Blattern, nachdem er die Pflanzen 
einer Wasserstoffatmosphäre ausgesetzt hatte. 

Cardamine- Pflanzen wurden unter einer Glasglocke im Dunkeln wäh- 
rend 24—48 Stunden einer H,-Atmosphäre ausgesetzt. 

Auch dieses Mittel wirkte fördernd auf die Entwicklung der Adventiv- 
bildungen an festsitzenden Blättern von Cardamine pratensis. Z. B. war 
am 19. VI. bis 20. VI. 1929 eine Pflanze 24 Stunden lang einer H,-Atmo- 
sphäre ausgesetzt worden. Am 8. VII. 1929 hatte sie 18 Wurzeln ent- 
wickelt, die Kontrolle eine Wurzel. 


8. Versuche mit Schwefelwasserstoff. 

Da mit der Méglichkeit gerechnet wurde, daB bei der Entwicklungs- 
anregung die Hemmung rein oxydativer Atmungsvorgänge von Bedeu- 
tung ist (ob die oxydoreduktiven Spaltungen dabei unbeeinfluBt bleiben 
oder ebenfalls gehemmt werden, sei vorläufig dahingestellt), wurden 
Versuche mit Schwefelwasserstoff, einem typischen Atmungsgift, ange- 
stellt. Nach WARBURG geht H,S ebenso wie HCN mit dem Eisen des 
Atmungsferments eine komplexe Verbindung ein, wodurch das Fe kata- 
lytisch unwirksam wird. 

Uber H,S als Treibmittel für Holzgewächse ist mir nichts bekannt. 
Es gibt aber eine Angabe von BRANDRUP (1927), der berichtet, daB 
Turionen von Myriophyllum ir. 4,8-gexittigter Nährlösung um Wochen 
früher austreiben als Kontrollen in reiner Nährlösung. BRANDRUP ver- 
mutet, daß H,S für Pflanzen bestimmter Standorte von ökologischer Be- 
deutung ist. Weiter hat SHARPE (1930) gefunden, daß H,S die Ver- 
mehrung von Paramaecium caudatum fördert. 

H,S wurde in meinen Versuchen unter einer Glasglocke mit Hilfe 
der Vorrichtung, die bei den HCN-Versuchen beschrieben worden ist, 
aus arsenfreiem Bariumsulfid und HCl entwickelt. Auch hier geschahen 
Begasung und Lüftung im Dunkeln. 

Eine Förderung der Entwicklung von Adventivwurzeln oder -sprossen 
auf Cardamine-Blättern nach einer Begasung mit H,S konnte niemals 
festgestellt werden. Eine Konzentration von 1% H,S bei 15stündiger 
Einwirkungsdauer schädigte, ebenso 0,5% bei 45stündiger Einwirkungs- 
zeit. Eine Konzentration von 0,5% H,S bei kürzerer Einwirkungsdauer 
(z. B. 15 Stunden) blieb wirkungslos, ebenso 0,25% bei z. B. 17stündiger 
Einwirkung. Die Schädigung trat hier oft in der Form auf, daß an den 
einzelnen Blättchen vom Stiel ausgehend etwa halbkreisférmige Zonen 
ausbleichten, während die äußeren Partien der Spreite noch vollständig 
intakt und grün erschienen. Derartige Schädigungserscheinungen wurden 
hingegen z. B. bei Versuchen mit HCN nicht gefunden; war hier die Dosis 
zu stark gewesen, so wurde das ganze Blättchen welk und starb ab. 


| 
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Zusammenfassend ist festzustellen, daB eine Warmbadbehandlung, 
eine Begasung mit HCN, Âther, Chloroform, Dichloräthylen und H, 
(alles bewahrte Frühtreibmittel), die Bildung von Adventivwurzeln auf 
den festsitzenden Blättern von Cardamine pratensis wesentlich fördert. 
Eine Begasung mit H,S blieb wirkungslos. 

Ebenso wie bei der Besprechung der Versuche mit HCN ausfiihrlicher 
dargelegt wurde, liegt auch für die übrigen positiv verlaufenen Stimula- 
tionsversuche (Versuche 2, 3, 4, 5, 7) kein Grund vor, eine Schädigung des 
Vegetationspunktes durch die Behandlung, und so eine indirekte Ent- 
wicklungsanregung der Blattknospen anzunehmen ; vielmehr schlieBe ich 
auch in diesen Fallen auf eine direkte Beeinflussung der Blattmeristeme. 
Ausgehend von der Tatsache, daB sich die Blattknospen entwickeln, wenn 
man den Vegetationspunkt und die Achselknospen entfernt, ist man 
wohl gern geneigt, aber deshalb durchaus noch nicht berechtigt, umge- 
kehrt aus einer Entwicklung der Blattknospen in jedem Fall auf eine 
Schadigung des Vegetationspunktes zu schlieBen. 

Man befindet sich somit in der Lage, fiir das Zustandekommen eines 
Vorgangs (der Entwicklungsanregung der Blattmeristeme von Carda- 
mine pratensis) verschiedene Ursachen als gleichwertig ansehen zu miis- 
sen: einmal Unterbrechung des Zusammenhangs zwischen Pflanze und 
Blatt, zum andern direkte Einwirkung verschiedenster Art auf das fest- 
gewachsene Blatt. Man wird nun natiirlich nach der unmittelbaren Ur- 
sache fiir das Austreiben der Knospen suchen, die ich ganz allgemein 
vorlaufig als Anderung der Stoffwechselvorginge im Blatt bezeichnen 
will. 

SchlieBt man so wie CriLp (1911) aus dem Einsetzen von neuen 
Wachstumsvorgängen in jedem Fall auf gestörte Korrelationsbeziehun- 
gen, so fallen auch meine geschilderten Versuche an Cardamine unter 
Caps Begriff der ,,Physiologischen Isolation“. Und zwar würden sie 
der vierten der von CHILD u. BELLAMY (1920) theoretisch aufgestellten 
Möglichkeiten der Isolation entsprechen. Diese besagt, daß ein unter- 
geordneter Teil dann physiologisch isoliert werden kann, wenn er durch 
äußere Faktoren so angeregt wird, daß der Einfluß des übergeordneten 
Teils auf ihn nicht mehr wirksam ist. 


2. Cardamine impatiens. 

Nach Angaben von Macnus (1873) bildet Cardamine impatiens in 
ähnlicher Weise wie Cardamine pratensis Adventivwurzeln auf den Blät- 
tern. Ebenso beschreibt Hzcı, daß sich auf den unteren Blättern von 
Cardamine impatiens zuweilen Brutknöspchen entwickeln. 

Im Leipziger Botanischen Garten wurde im Sommer 1929 Cardamine 
impatiens aus Samen gezogen. Von diesen Pflanzen kultivierte ich iso- 
lierte Blätter auf feuchtem Sand, brachte ganze Pflanzen in Töpfen in 
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feuchte Atmosphäre und setzte sie in derselben Weise wie Cardamine 
pratensis einer Behandlung mit HCN, Warmbad, Ather und Wasserstoff 
aus. In all den Versuchen wurde niemals auch nur eine einzige Adventiv- 
wurzel gefunden. Vielleicht lag es daran, daB die Pflanzen noch zu jung 
waren und die Bildung von Adventivwurzeln im zweiten Jahr leichter 
einsetzt. 

Im Sommer 1930 hatte ich auf einer Exkursion in Vorarlberg Ge- 
legenheit, Cardamine impatiens am natiirlichen Standort zu beobachten, 
auch da fand ich kein Exemplar mit Adventivwurzeln. 


3. Bryophyllum. 

Die Ergebnisse der Versuche mit Cardamine pratensis sollten nun an 
anderen Pflanzen nachgepriift werden. In erster Linie kam Bryophyllum 
in Frage. Anders als bei Cardamine liegen hier bereits viele Beobach- 
tungen und Erfahrungen iiber die Bedingungen des Auftretens von Ad- 
ventivbildungen in der Literatur vor. 

In den Kerben der Blatter von Bryophyllum calycinum, crenatum und 
proliferum befinden sich meristematische Bezirke, die sich leicht zu neuen 
Wurzeln und Sprossen entwickeln. (Die Entwicklungsgeschichte der 
Blätter findet sich bei Bere beschrieben [1877].) Es liegen demnach 
ganz ähnliche Verhältnisse vor wie bei Cardamine. 

Zunächst soll kurz versucht werden, die korrelativen Abhängigkeiten 
der einzelnen Teile der Pflanze darzulegen. 

Kultiviert man abgeschnittene Blätter einer der drei Spezies auf 
feuchter Unterlage, so entwickeln sich bald junge Pflänzchen in den 
Blattkerben. J. LOEB (1918) beschreibt für Bryophyllum calycinum, daß 
die zuerst austreibenden Knospen die übrigen, noch ruhenden an der Ent- 
wicklung verhinderten; damit nimmt er also an, daß eine korrelative 
Abhängigkeit zwischen den einzelnen Meristemzonen des Blattes vorliegt. 
OssENBECK (1927) bekam nach Zerteilung eines Blattes aller drei Spezies 
in soviel Stücke als Kerben vorhanden sind, nicht mehr Regenerate, als 
aus dem unzerschnittenen Blatt; unter günstigen äußeren Bedingungen 
entwickelten sich in beiden Fällen alle angelegten Knospen. Trotzdem 
schreibt sie: ‚daß eine Korrelation zwischen den blattbürtigen Knospen 
(d.h. eines Blattes) untereinander besteht, ist ohne Zweifel.‘ REED 
(1923) betont, daß vor allem die Berührung mit dem feuchten Substrat 
entscheidend ist dafür, ob eine Knospe austreibt oder nicht. Auch in 
eigenen Versuchen beobachtete ich häufig bei Bryophyllum crenatum, daß 
sich ohne weiteres alle angelegten Knospen entwickeln, wenn sie nur alle 
der feuchten Unterlage gut aufliegen. REED brachte einige Meristem- 
zonen eines Blattes von Bryophyllum calycinum mit der feuchten Unter- 
lage in Berührung und ließ sie zu zentimeterlangen Pflänzchen aus- 
wachsen ; veränderte er nun die Lage des Blattes so, daß die bisher ruhen- 
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den Knospen dem Substrat auflagen, so entwickelten sich diese dann auch 
noch. Daraus kann man wohl ohne Bedenken schlieBen, daB für das Aus- 
treiben einer blattbürtigen Knospe die Entwicklung oder Nichtentwick- 
lung der übrigen Knospen an demselben Blatt keine Rolle spielt. Diese 
Uberlegung bezieht sich nur auf die Entwicklungsanregung, womit nichts 
gesagt wird über die Weiterentwicklung. Daß die einmal ausgelöste Ent- 
wicklung dann von der Menge der zur Verfügung stehenden Nährstoffe 
abhängen wird, ist selbstverständlich. Z. B. werden 15 junge Sprosse 
an einem Blatt insofern einander wohl beeinflussen, als jedem einzelnen 
zu seiner Weiterentwicklung weniger Nährstoffe zur Verfügung stehen, 
als wenn er sich allein am Blatt entwickeln würde. 

Durch Bestrahlung mit Radiumstrahlen gelang es auch hier, einen 
Meristemkomplex am Austreiben zu verhindern. Zu den Versuchen wur- 
den isolierte Blätter von Bryophyllum crenatum benutzt. Die Strahlung 
wurde stets auf eine Kerbe gerichtet. Die Versuchsanordnung war im 
übrigen dieselbe wie bei den ähnlichen Versuchen an isolierten Cardamine- 
Blättern. 

1. Bestrahlungszeit von 70 Stunden. Es findet keine Knospenent- 
wicklung an der bestrahlten Stelle statt. 

2. Bestrahlungszeit von 24 Stunden. Das Austreiben der bestrahlten 
Zone wird gegenüber den anderen desselben Blattes verzögert, aber nicht 
vollständig verhindert. Der junge Sproß an der bestrahlten Stelle bleibt 
schwächlich. 

3. Bestrahlungszeit von 14 Stunden und weniger. Kein Einfluß der 
Bestrahlung auf das Austreiben der bestrahlten Knospe mehr festzu- 
stellen. 

Die übrigen Meristemzonen des Blattes, die nicht von der Strahlung 
getroffen wurden, treiben normal aus. Sie werden weder gehemmt, noch 
dadurch, daß die Entwicklung der benachbarten Knospen hintangehalten 
wurde, gefördert. Die Bestrahlungsversuche ergaben demnach bei Bryo- 
phyllum ganz ähnliche Resultate wie bei Cardamine, einen kontinuier- 
lichen Übergang von einer vollständigen Unterbindung der Knospenent- 
wicklung bei starken Dosen über eine deutliche Schädigung und Verlang- 
samung des Wachstums der Regeneräte bei mittleren Dosen zu vollstän- 
diger Wirkungslosigkeit bei schwachen Dosen. 

Eine Korrelation innerhalb der ganzen Pflanze zwischen tätigem 
Vegetationspunkt und Blattknospen ist von GOEBEL nachgewiesen wor- 
den. Entfernte er den Hauptvegetationspunkt und alle Achselknospen 
bei Bryophyllum calycinum und crenatum, so trieben die Knospen der fest- 
sitzenden Blätter aus. Dasselbe erreichte er, wenn er bei Bryophyllum 
crenatum den Vegetationspunkt eingipste, die Mittelrippe des festsitzen- 
den Blattes durchschnitt (1908) oder den Stamm ringelte (1916). CHILD 
u. BELLAMY (1920) gehen bei ihren Versuchen ebenfalls von einer Korre- 
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lation zwischen Vegetationspunkt und Blattmeristemen aus. Nach Ab- 
kühlung einer begrenzten Zone des Blattstiels von Bryophyllum calyci- 
num beobachteten sie ein Austreiben der Blattknospen am festsitzenden 
Blatt. Dieser Versuch, der bei Camp u. BELLAMY insofern nicht ganz 
eindeutig war, als die auf diese Weise ‚physiologisch isolierten‘‘ Blätter 
außerdem noch in Wasser tauchten, — was allein schon eine Knospenent- 
wicklung bewirken kann, — ist neuerdings von OssENBECK mit positivem 
Erfolg wiederholt worden, ohne daß die Blätter dabei in Wasser tauchten. 

OssENBECK weist nach, daß auch der ungestörte Zusammenhang des 
Blattes mit der normalen Wurzel "wichtig für das Nichtaustreiben der 
Blattknospen im Normalfall ist. Kühlte sie die Wurzel von Bryophyllum 
crenatum ab, so entwickelten sich die blattbürtigen Knospen. Auch 
WAKKER (1885) weist wiederholt auf die Rolle der Wurzel in diesem Zu- 
sammenhang hin. 

Auf der anderen Seite betont REED, daß ein Austreiben der Knospen 
am festsitzenden Blatt allein dadurch zu erzielen ist, daß man es in 
Wasser untertauchen läßt. Dasselbe berichtet schon WAKKER. OssEN- 
BECK gibt an, daß auch ein wasserdampfgesättigter Raum genügt. Auch 
in diesem Verhalten zeigt Bryophyllum eine große Ähnlichkeit mit Carda- 
mine. Eigene Versuche bestätigten diese Erfahrungen. Besonders bei Bryo- 
phyllum calycinum entwickelten sich im feuchten Raum sehr leicht Wur- 
zeln an den festsitzenden Blättern. Es handelt sich dabei vornehmlich 
um die untersten und ältesten Blätter. REED folgert aus dieser Tatsache, 
daß überhaupt keine korrelative Abhängigkeit der Blattknospen vom 
Vegetationspunkt vorliegt. Zugunsten dieser Anschauung führt er noch 
die Beobachtung an, daß Blätter von Bryophyllum calycinum, die mit 
dem Stiel in feuchten Sand gesteckt waren, monatelang am Leben blie- 
ben, ohne daß sich ihre Knospen entwickelten, obgleich sie von der 
Pflanze getrennt waren. Der letzte Versuch von R&Ep ist insofern nicht 
eindeutig, als verschiedene Teile des Blattes verschiedenen Feuchtig- 
keitsverhältnissen ausgesetzt waren; am Blattstiel, der im feuchten 
Sand steckte, entwickelten sich nämlich Wurzeln. Was geschieht, wenn 
die ganzen Blätter ‚in a dry position“ ausgelegt werden, ergibt sein Ver- 
such IX, in welchem sich wenigstens einige Blattknospen entwickelt 
haben. OssenBEck hat denselben Versuch bei Bryophyllum crenatum an- 
gestellt, abgeschnittene Blätter auf einer Glasplatte unter einer Glas- 
glocke ausgelegt und gefunden, daß sich junge Pflanzen entwickelten, 
ohne daß ihnen Wasser von außen zugeführt worden wäre. Wenn es in 
diesem Fall zur Entwicklung der Blattknospen kommt, so muß wohl die 
Isolation als auslösender Faktor angenommen werden, wenn man nicht 
auf jegliche Erklärung verzichten will. REEDs Argumentation gegenüber 
muß vor allem daran festgehalten werden, daß im Normalfall, d.h. in 
der überwiegenden Mehrzahl der Fälle, am festsitzenden Blatt keine 
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Knospenentwicklung stattfindet, während isolierte Blätter praktisch in 
jedem Fall austreiben. So scheint mir REED zu weit gegangen zu sein, 
wenn er jegliche korrelative Abhängigkeit zwischen den Blattknospen 
und der übrigen Pflanze leugnet. 

Hier soll noch einmal kurz auf die schon (S. 49) erwähnte jüngste 
Arbeit von F. A. F.C. Went eingegangen werden. Dieser stellt die Hy- 
pothese auf, daß die Wurzelanlagen der isolierten Blätter deshalb an- 
fangen zu sprossen, weil die im Blatt erzeugten wurzelbildenden Sub- 
stanzen nicht abgeleitet werden können. Als Beleg dafür wird angeführt, 
„daß Blätter notwendig sind für das Hervorsprossen der Wurzelanlagen 
an den Stengeln ; blattlose Stengelstücke bilden nie Adventivwurzeln aus. 
Eine Ausnahme von dieser Regel finden wir nur bei den jüngsten eben 
aus der Knospenanlage hervorgehenden Blättern. Beläßt man diese an 
einem Stengelstück, dem man sonst alle anderen Blätter genommen hat, 
so geht der Stengel zugrunde, ohne Wurzeln gebildet zu haben‘. Dazu 
ist zu bemerken, daß es eine Arbeit von J. LoEg gibt (1922), die sich nur 
mit den Regenerationserscheinungen an blattlosen Stammstücken von 
Bryophyllum calycinum beschäftigt. LoEBs Schlüsse im einzelnen sind 
bei späteren Nachprüfungen von anderer Seite nicht bestätigt worden, 
aber soviel steht fest, daß blattlose Stammstücke in feuchter Luft, am 
besten mit dem basalen Ende in Wasser tauchend, wohl in der Lage sind, 
Wurzeln zu bilden. Eine derartige positive Feststellung ist natürlich wert- 
voller als eine negative. Bei Wents Versuchen fehlte offensichtlich die 
nötige äußere Feuchtigkeit und nicht die wurzelbildende Substanz. Zum 
andern wird von OssENBECK angegeben und von mir bestätigt, daß schon 
die jüngsten, sich eben entfaltenden Blätter ihre Knospen zu entwickeln 
vermögen, wenn man sie isoliert auf feuchtem Sand kultiviert. Mit WENT 
gesprochen bilden sie also bereits wurzelbildende Substanzen, und es 
ist nicht einzusehen, warum diese dann nicht auch in den Stamm ab- 
geleitet werden können wie bei älteren Blättern. Es soll nicht bestritten 
werden, daß an Internodien mit Blättern die Wurzeln sich vielleicht 
kräftiger entwickeln, als ohne die Blätter, das würde sich aber nur auf den 
weiteren Ablauf bereits eingeleiteten Wachstums beziehen und nicht auf 
den Auslösungsvorgang, der hier allein zur Erörterung steht. 

Wenn nach dem Vorausgehenden feststeht, daß Isolation des Blattes 
bei Bryophyllum die Entwicklung der blattbürtigen Knospen auslöst, so 
ist doch andererseits eine Reihe von Tatsachen bekannt, die dartun, daß 
eine Unterbrechung des Zusammenhangs des Blattes mit den embryo- 
nalen Bezirken nicht die einzige Voraussetzung ist, die zur Entwicklung 
der blattbürtigen Knospen führt. GOEBEL und OssENBECK sind geneigt, 
eine direkte Stimnlierung der blattbürtigen Knospen zugunsten einer 
„Pseudostimulierung‘‘ auszuschließen, d. h. einer Hemmung des Haupt- 
vegetationspunktes und dadurch bedingten Austreibens der Blattknospen. 
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Ganz eindeutig eine echte Stimulierung der blattbürtigen Knospen liegt in 
den Versuchen von Smiru (1921) vor. Er impfte festsitzende junge Blätter 
von Bryophyllum calycinum mit Bacterium tumefaciens in nächster Nähe 
der Meristemkomplexe. An den injizierten Stellen entwickelten sich 
junge Sprosse, die nicht geimpften Knospen desselben Blattes und der 
anderen Blätter verharrten in Ruhe. Die Wirkung der Impfung ist dem- 
nach eine lokal streng begrenzte. Jedenfalls wird der Hauptvegetations- 
punkt auf keinerlei Weise in Mitleidenschaft gezogen, und doch treiben 
die Knospen aus. Die schon mehrfach erwähnte Erfahrung, daß blatt- 
bürtige Knospen am festsitzenden Blatt auch austreiben, wenn man sie 
in Wasser oder feuchte Atmosphäre bringt, gehört auch hierher. 

Da bei meinen Versuchen die ältesten Blätter, deren Knospen sich 
am festsitzenden Blatt am leichtesten entwickelten, leicht abgeworfen 
wurden, lag die Vermutung nahe, daß die Verbindung zwischen Blatt 
und Pflanze vielleicht schon gelockert ist, wenn sich das Blatt noch an 
der Pflanze befindet. Es wurden deshalb Mikrotomschnitte durch die 
Blattansatzstellen von Blättern verschiedenen Alters mikroskopisch 
untersucht. Die Blätter lösen sich mit Hilfe eines schon auf sehr jungen 
Stadien vorgebildeten, kleinzelligen Trennungsgewebes. Die Abtrennung 
erfolgt von außen nach innen ringförmig und ist an den ältesten Blättern 
am weitesten vorgeschritten. Ein Vergleich der entsprechenden Stellen 
von alten Blättern, deren Knospen sich entwickelt hatten mit solchen, 
deren Knospen sich noch in Ruhe befanden, ergab keinen anatomischen 
Unterschied. Die Trennung ist an den Blättern, die junge Sprosse tragen, 
nicht weiter fortgeschritten als an Kontrollblättern ohne Adventiv- 
bildungen, vor allem sind die Leitbündel nie durchschnürt. An Hand- 
schnitten durch lebendes Material konnte mit KNO,-Lösung eine deut- 
liche Plasmolyse in den Zellen des Trennungsgewebes auch an solchen 
Blättern beobachtet werden, deren Randknospen sich entwickelt hatten. 
Es besteht sonach wenig Wahrscheinlichkeit, daß sich die Randknospen 
deshalb entwickeln, weil die Verbindung des Blattes mit der übrigen 
Pflanze loser geworden ist. 

In diesem Zusammenhang sind die sehr interessanten Versuche von 
KAKesiTA zu erwähnen. Es gelang ihm, die ruhenden blattbürtigen 
Knospen von Bryophyllum calycinum bei ungestörter Verbindung von 
Pflanze und Blatt zur Entwicklung anzuregen 1. durch Warmbadbehand- 
lung, 2. durch Behandlung mit Wasserstoff, 3. durch Injektion von 
Brenztraubensäure, Azetaldehyd, Aceton, Äthylalkohol und verschie- 
denen anderen organischen Säuren. Auf seine Erklärung dieser Versuche 
wird später noch einmal zurückzukommen sein. KAKESITA geht in keiner 
Weise auf die Möglichkeit einer Korrelation zwischen ganzer Pflanze und 
Blattknospen ein. Bei seinen beiden ersten Versuchen könnte man 
immer noch im Zweifel sein, ob nicht etwa das Wachstum des Haupt- 
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vegetationspunktes durch die Behandlung gehemmt und so die Korre- 
lation zwischen Vegetationspunkt und Blatt aufgehoben wurde, sodaß 
es sich um eine „Pseudostimulation‘‘ handelte. Kaxzsrra gibt selbst an, 
daB nach der Warmbadbehandlung einige Male die jungen Blatter ab- 
starben, was auf eine Schädigung des Vegetationspunktes schließen läßt. 
Der Vegetationspunkt braucht bekanntlich nicht vollständig abzuster- 
ben, wenn die Korrelation zwischen ihm und den Blättern aufgehoben 
werden soll. GoEBEL konnte z. B. zeigen, daß der durch Eingipsen in- 
aktivierte Vegetationspunkt von Bryophyllum crenatum sein Wachstum 
wieder aufnahm, wenn man die Gipshülle vorsichtig entfernte. Unan- 
fechtbar ist der dritte Versuch von KAKESITA, wo es sich bestimmt um 
eine direkte Beeinflussung des Blattes und seiner Meristembezirke handelt. 


Eigene Versuche an Bryophyllum crenatum. 

Leider stand mir hier nicht beliebig viel Material zur Verfügung wie bei 
Cardamine. Jedoch konnten alle Versuche je einige Male mit verschie- 
denen Konzentrationen oder Temperaturen durchgeführt werden. Für 
alle gewerteten Versuche gilt natürlich, daß keine sichtbare Schädigung 
des Vegetationspunktes festzustellen war. Von 21 Kontrollen der ersten 
Versuchsreihe, die in demselben Glaskasten in feuchter Luft wie die Ver- 
suchspflanzen nach der Behandlung gehalten wurden, zeigten 6, d.h. 
etwa 29% der Fälle eine Entwicklung der blattbürtigen Knospen. Dieses 
Verhältnis blieb bei späteren Versuchsreihen etwa dasselbe. 

1. Versuche mit Blausäure. 

Die Begasung geschah in derselben Weise wie bei Cardamine (siehe 
oben!). Die Versuche ergaben, daß eine Behandlung mit 0,1—0,2% HCN 
bei einer Einwirkungszeit von 3—4 Stunden das Austreiben der blatt- 
bürtigen Knospen bewirkt. Eine Konzentration von 0,25% bei derselben 
Einwirkungszeit schädigte in manchen Fällen schon. Bryophyllum erwies 
sich demnach empfindlicher gegen HCN als Cardamine. 

2. Versuche mit Warmbad. 

Nach der etwa l4stündigen Einwirkung eines warmen Bades von 
etwa 35°C entwickelten sich an den behandelten Pflanzen die blatt- 
bürtigen Knospen. Es sei hier angeführt, daß bei einem orientierenden 
Versuch eine Pflanze mit dem ganzen Topf in das Wasser gesetzt und 
dadurch so geschädigt worden war, daß sie alle erwachsenen Blätter ab- 
warf und nur der Vegetationspunkt am Leben blieb und weiterwuchs. 
Ob eine Schädigung der Wurzel vorlag, wurde nicht untersucht; jeden- 
falls spricht der Befund nicht für eine Schädigung des Vegetations- 
punktes durch die Warmbadbehandlung. Bei allen späteren Versuchen 
wurde dann nur der oberirdische Teil der Pflanze mit dem Wasser in 
Berührung gebracht, sodaß eine Pseudostimulation auf Grund einer 
Wurzelschädigung nicht in Frage kommt. 
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Meine Versuche bestätigen also die Befunde KaKesrras bei Bryophyl- 
lum calycinum. OSSENBECK gibt an, daß ihr eine Anregung der Knospen- 
entwicklung bei Bryophyllum durch Warmbadbehandlung nicht ge- 
lungen sei. 

3. Versuche mit Äther. 

Ein Austreiben der blattbürtigen Knospen von Bryophyllum crenatum 
nach Ätherbehandlung konnte in meinen Versuchen nicht festgestellt 
werden. Entweder wurden die Pflanzen sichtbar geschädigt, oder die 
Knospen verharrten in Ruhe. - 

Gossez (1902) gibt an, daß er Pflanzen von Bryophyllum crenatum 
durch Ätherbehandlung zur Entwicklung der blattbürtigen Knospen an- 
regen konnte, wobei aber die betreffenden Blätter geschädigt wurden 
und bald abstarben. OssENBECK wiederholte diese Versuche an Bryophyl- 
lum crenatum und calycinum und kommt ebenfalls zu dem Schluß, daß 
der Äther nicht fördernd auf die Blattknospen einwirke, sondern hem- 
mend auf den Vegetationspunkt. Da weder GOEBEL noch OssENBECK 
etwas darüber angeben, ob ihre Versuche im Dunkeln oder am Licht 
ausgeführt wurden, möchte ich annehmen, daß sie bei Lichtzutritt statt- 
fanden; während bei meinen Versuchen die Begasung und Lüftung stets 
im Dunkeln vorgenommen wurde. Ob allerdings dieser nur vermutete 
Unterschied in der Versuchsanordnung ausschlaggebend für die verschie- 
denen Versuchsergebnisse sein kann, bleibt unsicher. Jedenfalls stimme 
ich mit OssENBECK darin überein, daß ich eine echte Stimulation der 
Blattknospen von Bryophyllum nach Ätherbehandlung nicht feststellen 
konnte. 


4. Versuche mit Chloroform. 

Es wurde Chloroform pro narcosi benutzt. Die Begasung und Lüftung 
geschah im Dunkeln. Die Versuche hatten dasselbe negative Ergebnis 
wie die Versuche mit Äther. Auch OssenBEok gibt an, daß sie nach 
Behandlung mit Chloroform niemals ein Austreiben der blattbürtigen 
Knospen bekam. 


5. Versuche mit Wasserstoff. 

Die Pflanzen wurden unter einer Glasglocke einer Wasserstoffatmo- 
sphäre im Dunkeln ausgesetzt. Bryophyllum crenatum erwies sich in 
meinen Versuchen viel empfindlicher gegen H, als Bryophyllum calycinum 
bei KaxesrrA. Die Pflanzen wiesen bei mir zum Teil schon nach einer 
24stündigen Behandlung Schädigungen auf, während KAKEsITA seine 
Versuche bis zu 72 Stunden ausdehnte. Bei KAKEs1TA ist nichts darüber 
erwähnt, ob die Begasung am Licht oder im Dunkeln vorgenommen 
wurde. Wahrscheinlich hat er am Licht gearbeitet, sodaß den Pflanzen 
vielleicht noch der Assimilationssauerstoff zur Verfügung stand. Die 
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Versuche ergaben bei mir keine eindeutigen Resultate, in etwa der Hälfte 
der Fille entwickelten sich die blattbiirtigen Knospen nach einer Be- 
handlung mit Wasserstoff. In Anbetracht dessen, daB auch die Kon- 
trollen in fast einem Drittel der Fälle austrieben, möchte ich noch nicht 
von einer eindeutigen Stimulation durch H,-Behandlung sprechen. 


6. Injektionsversuche mit Glutathionlösung. 

Hammett (1929) fand an Hand von ausgedehnten Untersuchungen 
in organischen Körpern, die die Sulfhydrilgruppe enthalten, Stimulantien 
der Zellteilung. Seine Versuche wurden vornehmlich mit wachsenden 
Wurzeln, daneben mit anderen bereits wachsenden Objekten ausgeführt, 
sodaß es sich um eine Wachstumsförderung und nicht um eine Wachs- 
tumsanregung handelte. Es entsteht nun die Frage, ob derartigen Stoffen 
auch eine wachstumsanregende Wirkung zukommt. Im Anschluß an die 
Arbeiten HAMMETTs wurden an zehn Pflanzen Injektionen mit Glutathion- 
lösung vorgenommen. Das kostbare Präparat war zu diesem Zwecke 
dem Botanischen Institut von Herrn Prof. Tuomas, Leipzig, zur Ver- 
fügung gestellt worden, wofür auch an dieser Stelle bestens gedankt sei. 
Die Injektionen wurden jeweils an mehreren Blättern der Pflanze, teils 
am Rande des Blattes in der Nähe der Meristembezirke, teils mehr der 
Mitte der Spreite genähert vorgenommen. Zur Kontrolle wurden andere 
Blätter derselben Pflanzen mit Wasser injiziert. Nach den Angaben von 
Hammett wurden Konzentrationen von 8.10-5—1,6.10-5% benutzt. 
Die Injektionen verliefen ebenso wie die Kontrollinjektionen mit Wasser 
ergebnislos, eine Anregung der Knospenentwicklung konnte nicht fest- 
gestellt werden. 

Zusammengefaßt ergibt sich, daß Warmbadbehandlung und Bega- 
sung mit HCN merklich fördernd auf die Entwicklung der blattbürtigen 
Knospen bei Bryophyllum crenatum einwirken. Diese Befunde stehen in 
guter Übereinstimmung mit denen bei Cardamine. Die stimulierende 
Wirkung einer Wasserstoffatmosphäre auf die Blattknospen von Bryo- 
phyllum crenatum bleibt noch fraglich. Merkwürdig erscheint die Un- 
wirksamkeit der Narkotika, die bei Cardamine mit gutem Erfolg ange- 
wandt wurden. Doch sprechen auch verschiedene Hoizgewächse auf die 
verschiedenen Frühtreibmittel verschieden an (vgl. z. B. Stanton u. 
Denny 1929). Unwirksam blieben ebenfalls Injektionen mit Glu- 
tathionlösung. 

Auch aus den referierten Versuchen an Bryophyllum schließe ich, daß 
die Meristeme der Blätter zur Entwicklung angeregt werden können 
durch Unterbrechung des Zusammenhangs mit der übrigen Pflanze und 
durch direkte äußere Einwirkung auf das Blatt. In beiden Fällen han- 
delt es sich um vegetative Fortpflanzung, die aber nur im ersteren Fall 
zugleich Restitution ist. Merkwürdigerweise will REED die beiden Ge- 
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biete der Restitution und vegetativen Fortpflanzung streng geschieden 
wissen ,,since vegetative reproduction and regeneration are too entirely 
distinct processes, probably involving different factors“. Er sieht in der 
Entwicklung der Blattknospen bei Bryophyllum einen Fall reiner vege- 
tativer Fortpflanzung. 

Im AnschluB an die Versuche an ganzen Pflanzen wurden auch iso- 
lierte Blatter von Bryophyllum crenatum mit HCN und Ather verschie- 
dener Konzentrationen und Einwirkungszeiten behandelt. Bei starken 
Dosen wurden die Blatter geschädigt, bei schwächeren Dosen konnte 
keine Beeinflussung des Regenerationsvorgangs festgestellt werden. 
Diese Versuche wurden daraufhin nicht weiter fortgesetzt, da bereits 
bei Versuchen mit isolierten Blättern von Cardamine die Erfahrung ge- 
macht worden war, daß eine Stimulation des Regenerationsvorgangs 
nach Behandlung mit Agenzien, die bei Anwendung auf festsitzende 
Blätter positiv wirken, nicht festzustellen ist. 


4. Begonia Rex. 

Es ist schon lange bekannt, daß abgeschnittene Blätter von Begonia 
Rex, wenn man sie auf feuchter Unterlage kultiviert, leicht Adventiv- 
sprosse und -wurzeln bilden. HARTSEMA (1926) schreibt darüber: „Die 
Neubildung von Sproßmeristemen auf den Blättern der Begonia Rex 
wird vielfach zu den Regenerationserscheinungen gerechnet (WINKLER, 
GOEBEL), sie gehört aber vielmehr zu der vegetativen Fortpflanzung 
durch Adventivknospenbildung.“ Meiner Meinung nach schließt sich 
beides nicht aus. 

Zu meinen Versuchen benutzte ich verschiedene Sorten von Begonia 
Rex aus dem Leipziger Botanischen Garten, am häufigsten eine Rasse mit 
einheitlich dunkel gefärbten Blättern von einem mittleren Ton zwischen 
Rot und Grün mit roter Blattunterseite; weiter eine Rasse mit dunkel- 
grüner und silberner Zeichnung auf der Oberseite. Wesentliche Unter- 
schiede in Bezug auf die Regenerationserscheinungen zwischen beiden 
Rassen wurden nicht beobachtet. Eine dritte Rasse mit stark behaarten 
zarteren Blättern zeichnete sich durch besonders rasche und reichliche 
Adventivwurzelbildung aus. 

Die Neubildungen treten stets an den stärkeren Nerven des Blattes 
auf. Die Adventivwurzeln entstehen endogen, sie treten in der Regel 
auf der Unterseite des Blattes aus, offenbar der Feuchtigkeit folgend; 
denn in wasserdampfgesättigter Luft beobachtete ich regelmäßig Ad- 
ventivwurzeln auch auf der Oberseite des Blattes. Dasselbe beschreibt 
auch HarTsemA. Meine Untersuchungen bezogen sich hauptsächlich auf 
die Entstehung der Adventivknospen. Nach den Arbeiten von REGEL 
(1876) und Hansen (1880) gehen diese aus Zellhöckern hervor, die von 
einzelnen Epidermiszellen meist an der Blattoberseite gebildet werden. 
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HARTSEMA konnte später zeigen, daß die einleitenden Teilungen zu dieser 
Adventivsproßbildung stets in tiefer liegenden Schichten einsetzen und 
zwar in-einer an die Gefäßbündel angrenzenden Parenchymzelle. Von da 
aus greifen sie dann auf Chlorophylischicht, Kollenchym und schließlich 
auf die Epidermis über. 

Es handelt sich demnach hier bei der Entstehung neuer Individuen 
aus dem Blatt um einen ganz anderen Vorgang als bei Bryophyllum und 
Cardamine; meristematische Bezirke fehlen am Blatt völlig. Die Epi- 
dermiszellen, die durchaus als Dauerzellen anzusprechen sind, machen 
zunächst den Prozeß der Furchung (im Sinne WınkLers 1903) durch, 
um dann die neuen Sprosse aus sich hervorgehen zu lassen. Bezeichnet 
man mit Mrene (1926) diese Epidermiszellen als ,,Kryptarchonten‘‘, die 
einen Teil des „Archiplasmas“ in sich bergen, so ist das nur eine andere 
Ausdrucksweise des Tatbestandes, aber keine Erklärung. 

Werden die Blätter unversehrt ausgelegt, so treten in der Regel auf 
der Spreite nur im Stielpunkt, wo die stärkeren Nerven zusammen- 
laufen und der Blattstiel ansetzt, Neubildungen auf. Außerdem ent- 
stehen Adventivsprosse und -wurzeln am Blattstiel. Bei älteren Blättern 
kommt es ab und zu vor, daß neben den beschriebenen auch noch Ad- 
ventivbildungen entlang der stärkeren Nerven auftreten. In weitaus 
den meisten Fällen bleiben die Regenerate aber auf den Stielpunkt be- 
schränkt. Niemals findet man Regenerate auf der Epidermis der Blatt- 
fläche zwischen den Nerven. In der gärtnerischen Praxis ist schon lange 
bekannt, daß man kräftige Regenerate außer denen im Stielpunkt er- 
zielen kann, wenn man die stärkeren Nerven des Blattes einschneidet; 
oberhalb des Schnitts, d. h. auf der apikalen Seite der Wunde entwickeln 
sich neue Sprosse. (Auf die Erscheinung der polaren Anordnung der 
Regenerate wird weiter unten noch einmal zurückzukommen sein.) 
Kleinere Höckerchen treten wohl auch an nicht eingeschnittenen, nament- 
lich älteren Blättern ab und zu entlang der Nerven auf; doch sind sie in 
Bezug auf Entwicklungsgeschwindigkeit und Ausbildungshöhe gar nicht 
zu vergleichen mit den Sprossen hinter den Einschnitten. Durchschneidet 
man das Blattgewebe zwischen den Nerven, so bleibt die Regeneration 
auf den Stielpunkt beschränkt. Für das Nichtauftreten der neuen 
Sprosse außerhalb des Stielpunktes ist demnach allein der ungestörte 
Zusammenhang der Nerven maßgebend, d. h. die ungestörte korrelative 
Verbindung zwischen dem Stielpunkt und den übrigen Nervenpartien. 
Es ist nicht nötig, eine Wunde am Blatt zu setzen, um die Partien über 
den Nerven außerhalb des Stielpunktes zu kräftiger Regeneration zu ver- 
anlassen ; dasselbe kann man erreichen, wenn man den Stielpunkt ‚‚inakti- 
viert“, an der Regeneration verhindert. Diese Hinderung ist möglich: 

1. Durch Bestrahlen mit Radiumstrahlen. Nach einer 48stündigen 
Bestrahlung mit den mir zur Verfügung stehenden Präparaten blieb 
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jegliche Neubildung im Stielpunkt aus. Auf den stärkeren Nerven 
traten in einiger Entfernung davon dicht gedrängt SproB- und Wurzel- 
regenerate auf. Ebenso bildeten sich natürlich auf dem Blattstiel Re- 
generate, die sich — vielleicht infolge günstigerer Feuchtigkeitsverhält- 
nisse — meist rascher und kraftiger entwickelten als die Neubildungen 
der Spreite. Es kam aber auch vor, daß ein kräftiger Sproß mit wohl 
ausgebildeten Blättern auf einem Nerven in einiger Entfernung vom 
Stielpunkt entstand. Eine Schädigung oder überhaupt irgendwelche 
Veränderung der Stielpunktregion nach der Bestrahlung war makro- 
skopisch nicht zu erkennen. . 

2. Durch dickes Belegen dieser Stelle mit Vaseline (einige Milli- 
meter dicke Schicht). Es treten dann Regenerate auf wie oben unter 1. 
beschrieben. 

Anders als z. B. bei isolierten Bryophyllum-Blättern bewirkt hier 
das Inaktivieren einer Stelle am Blatt die Entwicklung von Sprossen 
an einer anderen, wo diese ohne die Bestrahlung nicht eingetreten wäre. 
Das hängt offenbar damit zusammen, daß die Regeneration hier nicht 
von begrenzten meristematischen Zellbezirken ausgeht. Über das Zu- 
standekommen der Abhängigkeit der einzelnen Zonen des Blattes unter- 
einander wissen wir heute noch gar nichts näheres. Ich habe nur kurz 
über einen negativen Befund zu berichten. Im Anschluß an Versuche, 
die A. PAÂL (1919) an der Avena-Koleoptile durchführte, wurden die 
Nerven mehrerer Begonia-Blätter quer durchschnitten und mit einer 
dünnen Schicht von 3% Agar-Agarlösung wieder aneinandergeklebt. 
Ich hatte gehofft, auf diese Weise die durch den Schnitt zerstörten Be- 
ziehungen beider Teile wieder herstellen zu können; es traten jedoch 
stets kräftige Regenerate hinter dem Einschnitt auf. 

Es soll nur kurz erwähnt werden, daß ähnliche korrelative Be- 
ziehungen auch zwischen der ganzen Pflanze bzw. dem Hauptvege- 
tationspunkt und der Stielpunktregion des festsitzenden Blattes be- 
stehen. Solange sich das Blatt an der Pflanze befindet, bleibt die Bildung 
von Adventivsprossen- und -wurzeln aus; wird es abgeschnitten, so 
setzt die neue Entwicklung ein. Erhöhung der Luftfeuchtigkeit ruft 
bei Begonia im Gegensatz zu Cardamine und Bryophyllum nicht Bil- 
dung von Adventivsprossen auf den Blättern hervor, wenn diese sich 
noch an der Pflanze befinden. GOEBEL gelang es, festsitzende Blätter 
dadurch zur Regeneration im Stielpunkt zu veranlassen, daß er die 
Pflanzen des Vegetationspunktes und sämtlicher Achselknospen be- 
raubte. Interessant für das Verständnis der korrelativen Abhängig- 
keiten ist auch die von HARTSEMA mitgeteilte Beobachtung, daß an 
eingeschnittenen Blättern, die sich noch an der Pflanze befanden, ober- 
halb der Wunden Adventivsprosse und -wurzeln auftraten, nicht aber im 
Stielpunkt. 

















74 





A. Harig: Untersuchungen über die experimentelle BeeinfluBbarkeit 


Im AnschluB an die Befunde bei Bryophyllum und Cardamine sollte 
nun versucht werden, auch hier ruhende Zellen zur Entwicklung an- 
zuregen. Aus dem oben dargelegten geht hervor, daB sich innerhalb 
des isolierten Blattes groBe Bezirke befinden, die zur Regeneration be- 
fähigt sind, aber am nichteingeschnittenen Blatt in Ruhe verharren. 
Es wurde deshalb nur mit isolierten Blättern, nicht mit ganzen Pflanzen 
experimentiert. Leider stellte es sich bald heraus, daß Begonia-Blätter 
gegen Anaerobiose sehr empfindlich und deshalb für derartige Versuche 
wenig geeignet sind. In vielen Fällen, die z. B. Cardamine-Blätter ohne 
Schädigung überdauerten, gingen sie zugrunde. 

1. Versuche mit HCN. 

Abgeschnittene Blätter wurden im Dunkeln mit verschiedenen 
Konzentrationen von HCN bei verschiedenen Einwirkungszeiten be- 
handelt. War die Dosis zu stark bemessen (z. B. 0,15% bei 4stündiger 
Einwirkungszeit), so gingen die Blätter zugrunde; bei geringeren Dosen 
(z. B. 0,025% bei 2stündiger Einwirkungszeit) war keine Schädigung, 
aber auch keine Beeinflussung des Regenerationsvorgangs festzustellen. 
Die Regenerate blieben auf den Stielpunkt beschränkt und traten etwa 
zu gleicher Zeit auf wie an unbehandelten Kontrollblättern. 

2. Versuche mit Warmbad. 

3. Versuche mitVakuumbehandlung. 

4. Versuche mit Stickstoff. 

Die Ergebnisse der Versuche 2—4 lauten ebenso wie die des Ver- 
suchs 1. Waren die Einwirkungszeiten zu lang oder die Temperatur 
bei Versuch 2 zu hoch bemessen, so trat eine Schädigung des Blattes 
ein; geringere Dosen, die nicht mehr schädigten, hatten aber auch keine 
stimulierende Wirkung. Das Ergebnis aller dieser Versuche war also 
ein durchaus negatives; es gelang auf keine Weise, den Regenerations- 


vorgang anzuregen. 


Ehe auf ähnliche Versuche an anderen Pflanzen eingegangen wird, 
soll im Zusammenhang mit den Regenerationserscheinungen bei Be- 
gonia noch ein anderes Problem erörtert werden. 

Man hat viel darüber diskutiert, ob der Wundreiz bei der Auslösung 
von Regenerationserscheinungen eine Rolle spielt. Unter ‚Wundreiz‘ 
sollen hier die Veränderungen verstanden werden, die infolge der Wund- 
setzung in den mechanisch verletzten Zellen auftreten und von da aus 
auch auf benachbarte unverletzte Zellen übergreifen können. Daß bei 
der Entstehung der Neubildungen im Stielpunkt des Begonia-Blattes 
der Wundreiz mitwirkt, der nur von der Schnittfläche des Blattstiels 
ausgehen könnte, scheint sehr unwahrscheinlich, um so mehr, als der 
Blattstiel oft eine beträchtliche Länge erreichen kann und die Leitung 
eines Wundreizes über eine so lange Strecke nach den bisher vorliegenden 
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Erfahrungen ausgeschlossen ist. Wenn man bei der Entstehung der Neu- 
bildungen im Stielpunkt die Mitwirkung des Wundreizes ausschließt, so 
liegt auch kein Grund vor, die Verwundung bei dem Auftreten von Ad- 
ventivbildungen an den Æinschnittstellen als ausschlaggebend anzu- 
sehen. Dasselbe geht aus den oben angeführten Versuchen hervor, die 
zeigten, daß es genüg‘, die Stielpunktregion am Austreiben zu verhin- 
dern, um Regenerate auf den Nerven entstehen zu lassen. Wollte man 
den Wundreiz am eingeschnittenen Blatt den Ort der Regeneration be- 
stimmen lassen, so ist es schwer erklärlich, warum nicht auch unterhalb 
der Wunde Neubildungen auftreten; denn daß auch die Zellen unterhalb 
des Einschnitts dieselbe latente Befähigung zur Adventivbildung be- 
sitzen, lehrt die einfache Vorstellung dessen, was geschehen wäre, wenn 
man den Schnitt so geführt hätte, daß die Partie unterhalb des Schnitts 
oberhalb des neuen Schnitts gelegen hätte. 

Es ist eine alte Erfahrung, daß Wundsetzung in vielen Fällen Zell- 
teilung hervorruft. HABERLANDT führt in diesen Fällen das Auftreten 
von Teilungen auf die Wirksamkeit von Wund- und Nekrohormonen zu- 
rück, die in den geschädigten oder getöteten Zellen entstehen. REICHE 
(1924) gelang es, durch Injektion von arteigenen Gewebesäften in 
Stengeln und Blattstielen verschiedener Pflanzen eine Teilung von 
Dauerzellen herbeizuführen. Ebenso bekam WEHNELT (1927) reichliche 
Zellteilungen nach Bestreichen des Perikarps von Phaseolus-Hülsen mit 
Gewebesaft. 

Wenn Wundhormone eine Rolle spielten bei der Bildung von Ad- 
ventivsprossen auf Begonia-Blättern, wäre es vielleicht möglich durch 
derartige Injektionen Adventivbildungen hervorzurufen. Es wurde des- 
halb Gewebebrei aus zerriebenen Begonia-Blättern in die Nerven an 
verschiedenen Stellen abgeschnittener Blätter injiziert. Diese Injek- 
tionen verliefen jedoch ebenso wie Kontrollinjektionen mit Leitungs- 
wasser ergebnislos; Adventivbildungen traten nur im Stielpunkt auf. 

Eine nähere Untersuchung zeigt, daß jedoch auch am Begonia-Blatt 
nach Wundsetzung Zellteilungen eintreten. Oberhalb und unterhalb 
eines Schnitts durch einen Nerven bildet sich ein Wundgewebe, das aber 
mit dem Auftreten von Adventivbildungen nichts zu tun hat. Man muß 
folglich in diesem Fall nach den entstehenden Produkten zwei ver- 
schiedene Teilungsarten der Dauerzellen unterscheiden; einmal die- 
jenige, die zur Entstehung von Wundgewebe führt, und zum anderen die 
über den Vorgang der Furchung verlaufende Bildung neuer Sproßmeri- 
steme. Derartige Gedankengänge finden sich bereits bei MIEHE (1926), 
der davor warnt, „ohne weiteres Zellteilung als genügendes Kriterium 
für einen Anlauf zu embryonaler Entwicklung‘‘ anzusehen. Besonders 
deutlich zeigte sich dieser Unterschied in folgendem Versuch: Die Epi- 
dermis eines isolierten Blattes war vorsichtig als schmaler Streifen von 
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den höchsten Erhebungen aller Nerven vom Stielpunkt aus bis etwa ,,a‘‘ 
abgezogen worden (vgl. Abb. 3). Es war also eine Wunde entstanden. 
Kräftige Neubildungen traten nur im Stielpunkt auf. Eine mikro- 
skopische Untersuchung zeigte, daB sowohl die Epidermis als auch das 

Kollenchym abgezogen worden waren, an deren Stelle 
hatte sich ein typisches Wundkorkgewebe von ansehnlicher Dicke ge- 
bildet, mit oft sieben parallelen Wänden hintereinander. Weder die 
intakten an die Wunde grenzenden Epidermiszellen in ,,a“‘, noch die auf 
dem Querschnitt an die Wunde grenzenden hatten Adventivsprosse ge- 
bildet. Die aufgetretenen Teilungen hatten mit der Entstehung neuer 
SproBmeristeme nichts zu tun. Auch nach einer Kultur von vielen 
Wochen entstehen aus diesem Wundkork keine Knospen. Man hätte ja 
auch erwarten kénnen, daB einmal angeregte Teilungen automatisch 
bis zur Bildung eines neuen Sprosses weiterlaufen müßten. Auf den 
Querschnitten durch die so präparierten Blatter 
wurde jedoch einmal auBerhalb dieses Wundkork- 
gewebes, durch mehrere Epidermiszellen davon ge- 
trennt, ein typisches Furchungsstadium gefunden, 
also ganz deutlich in keinem Zusammenhang mit 
dem Wundgewebe. 

Dasselbe lehren Versuche von BôRrGER (1925), 
der fand, daB um kleine Wundstellen der Epidermis 
von Begonia Rex Vernarbungen auftreten, die nicht 
Ansätze zur Regeneration sind; entweder wuchsen 
die benachbarten Zellen in die toten hinein, oder es kam zu Teilungen 
der an die Wunde angrenzenden Zellen, die — wie aus den beigegebenen 
Zeichnungen deutlich hervorgeht — nicht den Charakter von Furchungs- 
teilungen haben. 

Die eigentlichen Furchungsteilungen verlaufen — wie häufig ge- 
schildert worden ist — ohne Volumenzunahme der gebildeten Tochter- 
zellen, sodaB schlieBlich ein Komplex kleiner plasmareicher Zellen 
innerhalb des Volumens einer ursprünglichen Zelle entsteht. Lins- 
BAUER (1916) spricht in diesem Fall von ,,regressiven Meristemen“. 

Aus dem Dargelegten geht mit Deutlichkeit hervor, daB ein und die- 
selbe Zelle beide Arten der Teilung durchmachen kann; deshalb schlieBe 
ich auf verschiedene Auslüsungsfaktoren bei beiden Erscheinungen. Die 
Bildung von Wundkork führt man seit den Untersuchungen HABER- 
LANDTs auf die Wirksamkeit von Wundhormonen zurück. Anschließend 
an derartige Anschauungen spricht HARTSEMA von einem ,,Teilungsreiz 
des Phloéms“, der die Adventivsproßbildung hervorrufen soll, da sie 
gefunden hatte, daß die einleitenden Teilungen zur Bildung neuer Sprosse 
in Parenchymzellen neben dem Siebteil auftreten. Wenn sie dann 
schreibt: ‚Man könnte auch annehmen, daß kein prinzipieller Unter- 


Abb. 3. 
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schied vorliegt zwischen dem Reiz der verwundeten oder getôteten 
Zellen und dem Teilungsreiz des Phloöms, sondern daß der Wundreiz 
vom Siebteil weitergeführt wird,‘ so ist das nach meinem Dafürhalten 
nicht gerechtfertigt; ich glaube vielmehr, daß man den verschiedenen 
Teilungsprodukten — die aus ein und derselben Zelle entstehen können — 
entsprechend auch verschiedene Auslösungsfaktoren annehmen muß. 
Worin im einzelnen der Anlaß zur Furchung besteht, ist uns heute noch 
gänzlich unbekannt. 

In kurzen Worten ergibt sich somit, daß die Mitwirkung des Wund- 
reizes bei der Bildung von Adventivsprossen am Begonia-Blatt in keinem 
Fall sicher nachgewiesen ist, und daß Fälle bekannt sind, bei denen ein 
Wundreiz bestimmt nicht von Bedeutung ist. Ich möchte mich deshalb 
Mrexe durchaus anschließen, wenn er die Hauptbedeutung der HABER- 
LANDTschen Wundhormone auf dem Gebiet der ,, Physiologie der Wund- 
peridermbildung“ und nicht auf dem Gebiet der ‚allgemeinen Entwick- 
lungsphysiologie‘‘ sieht. Alle diese Erwägungen beziehen sich nur auf 
Dauerzellen; wie die Verhältnisse bei embryonalen Geweben liegen, ob 
hier auch Wundgewebe gebildet wird, oder ob Zellteilung in jedem Fall 
eine Einleitung neuer Entwicklung darstellt, ist heute noch nicht zu ent- 
scheiden. Aus den Untersuchungen HABERLANDTs (1921, 1922) über 
traumatische Parthenogenese und ähnliche Erscheinungen geht so viel 
hervor, daß durch Verletzung wundgewebeartige Teilungen der Inte- 
gument- und Nuzelluszellen hervorgerufen werden können, die zunächst 
keineswegs einen Ansatz zu embryonaler Entwicklung darstellen; erst 
wenn diese Wucherungen in den Embryosack hineinwachsen, können 
sie zu Embryonen werden. Man wird deshalb heute noch vorsichtig sein 
müssen mit einer Annahme wie der von F. WEBEr (1922), daß in gewissen 
Fällen Wundhormone die Entwicklungsanregung beim Frühtreiben be- 
wirken. 

5. Marchantia. 

Das prompte und rasche Regenerationsvermégen der Lebermoose 
ist bekannt. Die grundlegende Arbeit iiber die Regenerationserschei- 
nungen der Marchantieen verdanken wir VöcHtına (1885). Später 
folgten dann weitere Untersuchungen von SCHOSTAKOWITSCH (1894), 
Kren (1909) u.a. 

Marchantia stand mir das ganze Jahr hindurch in beliebiger Anzahl 
zur Verfügung und wurde vornehmlich während der Wintermonate als 
Versuchsmaterial gewählt. Doch liefen auch während des Sommers einige 
Versuche; wesentliche jahreszeitliche Differenzen des Regenerationsvor- 
ganges wurden nicht festgestellt. Auch im Frühjahr zur Zeit der Aus- 
bildung der Antheridien- und Archegonienstände war kein bemerkens- 
werter Unterschied der Regenerationsintensität steriler und fertiler 
Thalli zu beobachten. 
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Die Thallusstücke von Marchantia wurden in Petrischalen auf Fil- 
trierpapier oder auf etwa 2 mm dicken Scheibehen von Sonnenblumen- 
mark kultiviert. Filtrierpapier und Mark wurden mit 1:10 verdünnter 
Kwopscher Nährlösung oder nur mit Wasser getränkt. Die Petrischalen 
kamen am Westfenster eines geheizten Zimmers oder im Gewächshaus 
zur Aufstellung. 

Schneidet man aus dem Thallus von Marchantia Stücke ohne Scheitel- 
region, so zeigen sich schon nach einigen Tagen dicht hinter der apikalen 
Schnittflache auf der Unterseite des Thallus die ersten Stadien der Re- 
generate in Gestalt kleiner, frischgriiner Hôckerchen, die sich rasch zu 
neuen Thalluslappen weiterentwickeln. Im Normalfall entstehen diese 
Neubildungen aus der ventralen Rindenschicht des Mittelnerven, die nach 
Vécutines Angaben bei Lunularia und nach eigenen Beobachtungen an 
Marchantia auch an alten Pflanzen oft, nicht immer ‚auffallend frisch 
und teilungsfähig bleibt‘. An Stücken ohne Mittelrippengewebe 
gehen die Neubildungen aus Parenchymzellen hervor. Schließ- 
lich besitzt fast jede Zelle des Thallus die latente Befähigung 
zur Regeneration, wie Vécutine bei Lunularia gezeigt hat und 
SCHOSTAKOWITSCH und KREH für andere Marchantieen bestä- 
tigten. 

Solange die unversehrte Scheitelregion in ungestörtem Zu- 
sammenhang mit den übrigen Thalluspartien steht, werden nie- 

Abb-4 mals Regenerate gebildet, auch nicht wenn man die Pflanzen 
bei hoher Luftfeuchtigkeit auf sehr feuchtem Substrat kultiviert. Ent- 
fernt man die Scheitelregion, so tritt praktisch in jedem Fall (natürlich 
günstige äußere Verhältnisse vorausgesetzt) Regeneration ein. Diese 
beiden Beobachtungen berechtigen auch bei diesem Lebermoos zur An- 
nahme von korrelativen, wechselseitigen Beziehungen zwischen dem em- 
bryonalen Gewebe, d. h. der Scheitelregion, und den übrigen Pflanzen- 
teilen. Diese Beziehungen scheinen hier sogar besonders enge zu sein. 

Wurde an Marchantia-Stücken mit Scheitelmeristem die Mittelrippe 
an einer Stelle durchschnitten, so traten in meinen Versuchen nur in sehr 
seltenen Fällen Regenerate hinter der basalen Wundfläche auf; meistens 
blieb die Regeneration aus. Eine korrelative Beeinflussung der Thallus- 
zellen durch die tätige Scheitelregion muß demnach auch auf einem Wege 
außerhalb der Mittelrippe möglich sein. Dasselbe lehrt der folgende Ver- 
such: Versieht man ein Thallusstück in der Längsrichtung abwechselnd 
mit Querschnitten nur durch die Mittelrippe und durch das Gewebe 
außerhalb der Mittelrippe (vgl. Abb. 4) und sorgt dafür, daß sich die 
Wundränder nicht berühren, so bleiben Regenerate in der Regel aus. 
VöcHTıng gibt für Lunularia an, daß nach Durchschneiden des Mittel- 
nerven „gewöhnlich hinter der Schnittfläche Sprosse gebildet wurden, 
die aber oft nicht zur Ausbildung gelangen‘. Bei älteren Thallusstücken 
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von Marchantia sind die korrelativen Beziehungen der einzelnen Pflan- 
zenteile untereinander auch nicht mehr so fest ausgeprägt ; es treten dann 
häufiger Regenerate hinter der Schnittfläche auf. 

Einblick in die korrelativen Beziehungen gewährten auch hier Be- 
strahlungsversuche mit Radium. 

1. wurde die Scheitelregion eines Thallusstückes 24-48 Stunden 
bestrahlt. Das Scheitelmeristem stellt sein Wachstum ein, bleibt aber 
zunächst frisch und grün, sodaß unter dem Binokular bei schwacher 
Vergrößerung keinerlei Veränderungen wahrnehmbar sind; bald treten 
dann Regenerate auf, häufig in der Nähe der Basis. Nach einigen Wochen 
zeigt es sich dann, daß die Scheitelregion doch geschädigt worden ist, sie 
beginnt auszubleichen und stirbt ab. 

2. wurden Thallusstücke ohne Scheitelregion nahe der apikalen 
Schnittfläche von der Unterseite (d. h. an der Stelle, wo Regeneration 
zu erwarten war) 24 Stunden bestrahlt. Neubildungen treten stets an 
einer weiter basalwärts gelegenen Stelle auf. An der apikalen Schnitt- 
fläche, in der bestrahlten Zone bilden sich in manchen Fällen deutlich 
verzögert noch Ansätze zu Regeneraten, die aber das Wachstum bald 
einstellen. Nach einer Bestrahlung von 45 Stunden blieben auch diese 
Ansätze aus. 

3. wurde eine kleine Zone der Mittelrippe eines Stückes mit Scheitel- 
region 40 Stunden bestrahlt. Das bestrahlte Stück bleichte aus und 
starb ab; Regeneration erfolgte nicht. 

Ähnliche Bestrahlungsversuche hat LINSBAUER (1926a, b) mit Hilfe 
von Röntgenstrahlen bei Farnprothallien und Jugendformen von Lunu- 
laria und anderen Lebermoosen durchgeführt. Auch er erhielt Ersatz- 
bildungen nach entsprechender Bestrahlung durch Störung der normalen 
Gewebskorrelation. 

Durch Bestreichen mit Vaseline gelang es mir nicht, die apikale 
Partie eines Stückes ohne Scheitelregion an der Ausbildung von Regene- 
raten zu verhindern; diese treten zwar merklich verzögert auf, bleiben 
aber auf diese Stelle beschränkt und durchwachsen die Vaselineschicht. 
Bessere Ergebnisse wurden durch Eingipsen erzielt. Sowohl an Stücken 
mit als auch an solchen ohne Scheitelregion gelang es, hinter der api- 
kalen eingegipsten Partie auf der Thallusunterseite Adventivbildungen 
entstehen zu lassen. 

Wenn die Korrelation zwischen Scheitelregion und Thallusfläche 
auf einer Diffusion gewisser Stoffe in einer oder der ‘anderen Richtung 
beruhte, dürfte man hoffen, daß diese Stoffe auch durch eine dünne 
Schicht von Agar-Agar hindurchwanderten, da PAÂL in der oben angeführ- 
ten Arbeit fand, daß der phototropische Reiz — der nach seinen Schlüs- 
sen wenigstens zum Teil auf einer Diffusion beruht — auch durch eine 
dünne Gelatineschicht geleitet wird. Es wurde deshalb der folgende Ver- 
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such angestellt. Thallusstücke von Marchantia mit Scheitelregion wur- 
den etwa in der Mitte der Längsausdehnung quer durchschnitten, mit 
einer dünnen Schicht von 3%iger Agar-Agarlösung wieder aneinanderge- 
klebt und dann in horizontaler oder vertikaler Stellung kultiviert. Die 
Stiicke hafteten gut aneinander, bildeten aber alle ebenso wie nicht anein- 
andergeklebte Kontrollen Regenerate dicht hinter der apikalen Schnitt- 
fläche des unteren Teiles. Eine korrelative Beeinflussung der Thallusflache 
seitens der Scheitelregion über die Agar-Agarschicht hinweg scheint also 
nicht möglich zu sein. Es wurde nun versucht, derartige Schnittflächen 
sofort nach ihrer Herstellung wieder aneinanderzupassen und mit Hilfe 
eines Vaselinringes in dieser Lage zu fixieren; das gelang jedoch nicht, 
die Stücke klafften in jedem Fall auseinander. Deshalb wurde dann noch 
anders vorgegangen. Am oberen Teil wurde vorsichtig mit einer Lanzett- 
nadel parallel zur Thallusfläche ein nur zur Schnittfläche offener Ein- 
schnitt hergestellt (vgl. Abb. 5) und das basale Stück so zurecht 
geschnitten, daß seine Spitze mit dem Mittelnerven in diesen 
Einschnitt hineingeschoben werden konnte, um so eine möglichst 
innige Verbindung beider Stücke herzustellen. Auch hier traten 
jedoch an allen Basalstücken Regenerate auf. Tötet man eine 
schmale Querzone eines Thallusstückes durch Berühren der 
Ober- und Unterseite mit einer heißen Nadel ab, so- bleibt 
Abp.s. Schließlich der Zusammenhang zwischen Spitzen- und Basis- 
stück nur durch das tote Gewebe der Mittelrippe gewahrt; die 
äußeren, zarteren Teile des Gewebes gehen zugrunde. Regeneration tritt 
in jedem Fall an der apikalen Fläche des basalen Stückes ein. Eine Be- 
einflussung des basalen Stückes über die abgestorbene Zone hinweg ist 
demnach nicht mehr möglich. Aus den Versuchen geht hervor, daß es auf 
keine Weise möglich war, korrelative Beziehungen zwischen zwei Thallus- 
stücken nach einmaliger Aufhebung der Kontinuität lebender Zellen 
wieder herzustellen. 

Nachdem bisher über Bemühungen um das Verständnis der korrela- 
tiven Abhängigkeiten bei Marchantia berichtet wurde, soll nun auf Ver- 
suche eingegangen werden, die eine Förderung oder Auslösung der Bil- 
dung der Adventivthalli bezweckten. 

Marchantia-Stücke mit Scheitelregion wurden einer Behandlung 
ausgesetzt: 1. mit Warmbad, 2. mit HON, 3. mit Äther, 4. im Vakuum. 

Die Versuchsanordnung im einzelnen war dieselbe wie bei den oben 
geschilderten Cardamine-Versuchen. 

Bei allen Versuchen wurden Konzentration und Einwirkungszeiten 
weitgehend variiert. In allen Fällen, in denen das Scheitelmeristem nach 
der Behandlung unbeschädigt weiterwuchs, traten keine Adventivbil- 
dungen auf. Nur wenn die Scheitelregion deutlich sichtbar durch eins 
der vier Mittel geschädigt war, stellten sich Regenerate ein. 
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Denselben vier Behandlungsweisen wurden Marchantia-Stücke ohne 
Scheitelregion unterworfen in einer groBen Anzahl von Versuchen. Für 
Versuch und Kontrolle wurde jeweils die gleiche Anzahl von Stücken 
(15—50) benutzt, die unter gleichen Bedingungen kultiviert wurden, 
wenn möglich in einer Petrischale. Unter dem Binokular wurden die 
Kulturen etwa alle 4 Tage kontrolliert und die Anzahl der Stücke mit 
Regeneraten bei Versuch und Kontrolle notiert. Die Kulturen kamen 
zum Teil bei relativ niederen Temperaturen (etwa 10° C) zur Aufstellung, 
um den Regenerationsvorgang der Kontrollen zu verlangsamen und 
die etwa vorhandene Stimulation der Versuchsexemplare deutlicher 
hervortreten zu lassen. Andere Versuche wurden in der Art angestellt, 
daB Thallusstiicke erst einige Tage nach dem Zurechtschneiden, nach- 
dem also der Regenerationsvorgang schon eingeleitet war, der Behand- 
lung ausgesetzt wurden. Das Ergebnis aller dieser Versuche war, 
daß keinerlei einwandfrei feststellbare Förderung des Regenerations- 
vorganges durch die angewandten Methoden zu erzielen war. 

Es gelang also bei Marchantia niemals, ruhende Zellen durch diese 
Frühtreibmittel zur Entwicklung anzuregen, weder wenn sie sich im 
Zusammenhang mit wachsenden embryonalen Geweben befanden, noch 
wenn sie in Zusammenhang mit wachsenden Regeneraten auf verschie- 
denen Entwicklunggsstufen standen; ebenso gelang es nicht, das Wachs- 
tum der einmal angelegten, im Entstehen begriffenen Regenerate durch 
diese Mittel deutlich erkennbar zu fördern. Für diesen zweiten Punkt gilt 
aber das, was oben für Cardamine ausgeführt wurde, daß nämlich für der- 
artige Feststellungen regenerierende Objekte nicht geeignet sind, da 
man keine einigermaßen exakten Messungen ausführen kann und die 
individuellen Schwankungen immerhin beträchtlich sind. 

Bei Farnprothallien ist es IsABURO-NAGAI (1914) gelungen, Adventiv- 
bildungen willkürlich durch Plasmolyse hervorzurufen. Der Gesichts- 
punkt einer Verknüpfung von embryonalen und älteren Zellen des 
Prothalliums scheint Naaat ferner zu liegen; ob die Prothallien auch bei 
Ausbildung zahlreicher Adventivprothallien weiterwuchsen, geht aus der 
Arbeit nicht hervor. Immerhin ist es nicht wahrscheinlich, daß die 
meristematischen Zellen durch die Plasmolyse geschädigt worden waren. 
Spätere Untersuchungen von HABERLANDT (1919, 1920) und PFEIFFER 
(1930) zeigen, daß auch Zellen höherer Pflanzen durch Plasmolyse zur 
Teilung angeregt werden können. 

Es wurden deshalb Marchantia-Stücke einer Plasmolyse unterworfen 
mit der Hoffnung, Adventivbildungen dadurch herbeizuführen. In 
keinem Fall trat aber weder an den Stücken mit Scheitelregion ein Ad- 
ventivthallus, noch an denen ohne Scheitelregion eine Beschleunigung 
des Regenerationsvorganges, noch eine Vermehrung der Regenerate auf. 


Als Plasmolysemittel wurde Rohrzuckerlösung benutzt, deren plasmo- 
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Planta Bd. 15. 
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lytische Wirksamkeit in Vorversuchen ermittelt worden war. Die ganzen 
Thallusstücke wurden in das Plasmolytikum eingelegt. (Allerdings wurde 
die Plasmolyse nach dem Einlegen des Thallusstückes in die Lösung 
nur in Epidermis- und Parenchymzellen beobachtet, wegen technischer 
Schwierigkeiten nicht in den Zellen der ventralen Rindenschicht selbst. 
Die Konzentrationen und Einwirkungszeiten wurden aber nach oben bis 
zur letalen Grenze variiert, sodaß auch in der ventralen Rindenschicht 
Plasmolyse vorgelegen haben muß, selbst wenn ihr osmotischer Wert 
bei Grenzplasmolyse merklich verschieden sein sollte von dem der 
Parenchym- oder Epidermiszellen.) Ob in meinen Versuchen nach 
Plasmolyse an irgendeiner Stelle im Gewebeverband einzelne Zell- 
teilungen auftraten, wurde nicht näher untersucht, da es vor allem 
interessierte, ob es zur Ausbildung von Regeneraten nach Plasmolyse 
der Zellen bei normal wachsender Scheitelregion kam. Das war jedoch 
nie der Fall. 

Gegen die Annahme einer Mitwirkung von Wundhormonen bei der 
Regenerationsauslösung lassen sich auch hier gewichtige Gründe anfüh- 

ren. Aus den beschriebenen Versuchen geht hervor, daß nicht an 

jeder Wundfläche Regenerate entstehen, und daß andererseits 

Regeneration auch in Partien ausgelöst werden kann, die relativ 

weit von einer Wunde entfernt sind. Nach den Angaben von 
Abb.6. Vôomrine und Kren bilden Lebermoose nach Verletzung kein 
korkartiges Wundgewebe wie höhere Pflanzen, trotzdem besitzen sie die 
Fähigkeit, aus Thalluszellen durch Teilung neue Individuen hervorgehen 
zu lassen. Vielleicht weist auch dieser Befund darauf hin, daß Teilung 
nach Wundreiz und Teilung als Einleitung neuer Entwicklung grund- 
verschiedene Erscheinungen sind. 

Besonders auffallend ist an diesem Objekt die streng polare An- 
ordnung der Regenerate (wie sie in ähnlicher Weise auch am Begonia- 
Blatt vorliegt). Am isolierten Thallusstück treten in weitaus den meisten 
Fällen nur in nächster Nähe der apikalen Schnittfläche Adventivbil- 
dungen auf. Dabei ist allerdings zu beachten, daß Schnittflächen durch 
die Mittelrippe stets bevorzugte Bildungsstellen für Regenerate sind. 
Man muß deshalb bei derartigen Versuchen stets sorgfältig darauf achten, 
daß man Stücke mit geradlinig in der Mitte verlaufender Rippe heraus- 
schneidet, denn Bildungen, wie sie Abb. 6 darstellt, können leicht Anlaß 
zu Irrtümern geben. Auch wenn man die Thallusstücke mit der Ober- 
seite der Unterlage auflegt, findet Regeneration vornehmlich an der 
apikalen Schnittfläche statt. Dasselbe ergibt sich, wenn man Stücke 
in senkrechter Lage mit der Basis in Sand gesteckt kultiviert. Selbst 
wenn man die Thalli umgekehrt, also mit der apikalen Seite voran, 
senkrecht etwa 0,5 cm tief in den Sand steckt, treten noch in der Mehr- 
zahl der Fälle an der apikalen Schnittfläche etiolierte Adventivbildungen 
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auf, die parallel zum alten Thallus, den Sand senkrecht durchwachsend, 
einen merkwürdigen Anblick gewähren. Während sie im Normalfall in 
der geradlinigen Verlängerung des alten Thallusstückes wachsen, ist ihr 
Scheitel hier um 180° gedreht. Neben diesen Fällen stehen solche, bei 
denen an der apikalen Schnittfliche, die im Sand gesteckt hatte, deut- 
liche Ansätze zu Regeneraten in Gestalt kleiner Hôckerchen da sind, 
die sich aber nicht weiter entwickelt haben, während basalwärts davon, 
entweder in der Héhe der Sandoberfläche oder an der Basis, kräftige 
Neubildungen aufgetreten sind. Endlich wurden auch solche Fille be- 
obachtet, wo nur über der Sandoberfläche Adventivbildungen aufge- 
treten waren, ohne daB das Stiick unter dem Sand abgestorben war. 
VöcHTInG gibt für Lunularia bereits ähnliche Ergebnisse an. Ganz ohne 
Bedeutung sind die äußeren Bedingungen demnach nicht für den Re- 
generationsvorgang. Viel wichtiger ist aber, daB selbst unter so un- 
günstigen Verhältnissen in vielen Fallen Regeneration an der apikalen 
Schnittfläche eintrat, während das bei Stücken, die mit der Basis in den 
Sand gesteckt wurden, nie vorkam. 

Von einer Erklärung des Zustandekommens der polaren Anordnung 
der Regenerate sind wir heute noch weit entfernt. Vécutrne führt die 
Polarität des Thallus auf den polaren Bau seiner Elementarbestandteile 
(„der Plasma-Molekel“) zurück. KrEH gelang es, bei verschiedenen 
Jungermanniaceen nachzuweisen, daß isolierte Zellen sich in Bezug auf 
Polarität ebenso verhalten wie das Organ, dem sie angehören. Worauf 
diese Polarität der einzelnen Zellen beruht, entzieht sich unserer Kennt- 
nis. Man könnte etwa an lokale Viskositätsunterschiede des Plasmas 
denken, wie sie SCHEITTERER (1930) durch einseitige Plasmaabhebung 
bei Plasmolyse von Palissadenzellen des Helleborus-Blattes wahrschein- 
lich gemacht hat. Eigene Plasmolyseversuche an Flächenschnitten von 
der Ventralseite des Marchantia-Thallus mit (0,25 mol.) KNO,-Lösung 
ergaben nichts derartiges. Die Abhebung des Plasmas begann stets in 
der spitzesten Ecke der Zelle, ganz gleich welche Lage diese zum Scheitel- 
meristem einnahm. 

6. Solanum Lycopersicum. 

Das Auftreten von Adventivsprossen auf den Blättern von Solanum 
Lycopersicum wurde zuerst von DucHARTRE 1853 beobachtet. Er be- 
schreibt zwei Sorten (Lycopersicum cerasiforme Dun. und Lycopersicum 
pyriforme Dun.), die durch derartige Bildungen ausgezeichnet waren. Bei 
anderen Sorten, die in demselben Garten kultiviert worden waren, fand 
DUCHARTRE nie Adventivsprosse. Diese Adventivbildungen traten 
spontan auf, ohne daß die Pflanzen irgendwie verletzt worden waren. 
Lutz (1908) beschreibt ebensolche Adventivsprossbildung auf den 
Blättern von Bastarden aus ‚Tomate Cerise“ und gewöhnlicher roter 
Tomate. Sie traten nur auf, nachdem die Pflanzen zurückgeschnitten, 
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d. h. des Vegetationspunktes beraubt worden waren. Diese Erscheinung 
findet dann wieder Erwähnung bei LINSBAUER (1924), der Adventiv- 
sproßbildung auf den Blättern der Tomatensorte ‚‚Stachelbeerfrüchtige“ 
nach Zurückschneiden der Pflanzen beobachtete. Außerdem finden sich 
hier und da in der Literatur kurze Angaben ohne nähere Ausführung 
über derartige Bildungen an Tomatenblättern ; so bei FRIEDERICI (1875), 
PenziG (1921), Moisson (1922), Herpennarn (1923) u.a. 

Ich wurde auf die Erscheinung aufmerksam gemacht durch Herrn 
Privatdozenten Dr. ULLRIOH, der von einer Reise nach Ungarn fixiertes 
Material von Tomatenblättern mit Adventivsprossen mitbrachte1. Dort 
(Raab [Györ]), wo Tomaten zu viel kraftigerer und üppigerer Entwicklung 
kommen als bei uns, ist diese Bildung von Adventivsprossen auf fest- 
sitzenden Blättern (nach Herrn Dr. ULLRIOH) sehr häufig, die Sprosse 
kommen nach Ausbildung einiger Blätter zur Blüte und tragen Früchte. 
Ob die Adventivbildungen dort nur auftreten, nachdem der Haupt- 
vegetationspunkt entfernt worden ist oder auch an unverletzten Pflan- 
zen, war nicht feststellbar, da stets viele Triebe ausgebrochen wurden. 

Im Sommer 1930 wurden im Leipziger Botanischen Garten Tomaten- 
pflanzen aus ungarischen Samen gezogen. (Leider ließ sich die Sorte 
nicht feststellen.) 

Die Adventivsprosse entstehen auf der Oberseite des Blattes über der 
Ansatzstelle eines mittleren Seitennerven an der Rhachis. Diese Stelle 
der Mittelrippe ist von vornherein etwas vorgewölbt. Abb. 7 gibt einen 
Querschnitt durch die Mittelrippe des Blattes in schematischer Dar- 
stellung wieder. Das vorgebildete Höckerchen an der Ansatzstelle der 
Seitennerven zeigt sich im Querschnitt als ‚lokale Verbreiterung und 
massige Ausbildung der sonst von Kollenchym erfüllten Lücke im Assi- 
milationsgewebe des Blattstiels‘‘ (LINSBAUER). Die Anzahl der Zellen 
nimmt an diesen Stellen in Richtung der Pfeile auf Abb. 7 bedeutend zu, 
ohne daß sie sich ihrer Beschaffenheit nach irgendwie von den übrigen 
Parenchymzellen unterscheiden. Vorgebildetes meristematisches Ge- 
webe wie bei Bryophyllum und Cardamine fehlt demnach hier voll- 
ständig. Diese anatomische Untersuchung bezieht sich auf Blätter der 
ungarischen Tomatensorten. Äußerlich betrachtet geht die Entwicklung 
des jungen Sprosses so vor sich, daß die Vorwölbung über der Mittel- 
rippe zunächst anschwillt, bis schließlich die Anlagen der ersten Blätt- 
chen sichtbar werden. Wurzeln werden an dieser Stelle nicht gebildet. 

Ich experimentierte zunächst mit isolierten Blättern sowohl einhei- 
mischer als auch ungarischer Sorten, die wie üblich auf feuchtem Sand 
kultiviert wurden. Am Rlattstiel und an der Mittelrippe bildeten sich 
nach kurzer Zeit Adventivwurzeln, am besten an den Stellen, wo die 

ı Für die Überlassung dieses Materials möchte ich auch an dieser Stelle 
bestens danken. 
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Mittelrippe unmittelbar mit dem Sand in Berührung kam oder der Blatt- 
stiel im Sand steckte. Die Wurzeln treten meist in groBer Zahl auf und 
kénnen die Lange des Blattes erheblich übertreffen. SproBregenerate 
bekam ich jedoch an isolierten Blättern in keinem Fall; doch méchte ich 
auf diesen Befund keinen groBen Wert legen, da ich keine gréBere Zahl 
von Versuchen ansetzte und die äuBeren Bedingungen in allen Fallen 
ähnliche waren (~20° C). Vielleicht hätten sich bei höheren Tempera- 
turen bessere Resultate erzielen lassen. 

Adventivwurzeln werden auch an anderen Teilen der Pflanze sehr 
leicht gebildet. Ganze Pflanzen mit und ohne Vegetationspunkt, die 
einige Zeit in feuchter Atmosphäre gehalten worden waren, hatten ent- 
lang des Stammes endogene Adventivwurzeln in großer Zahl angelegt, die 
zum Teil die Rinde durchbrachen. 





Abb. 7. 


Weiter stellte ich mit ganzen Pflanzen Versuche an. Da ich sie mit 
verschiedenen Gasen behandeln wollte, mußte ich mit eingetopften 
Exemplaren arbeiten; dabei mußte der Nachteil in Kauf genommen 
werden, daß Topfpflanzen stets weniger gut gedeihen als Freiland- 
exemplare, die sehr bald ein weit ausgebreitetes Wurzelsystem ent- 
wickeln. Schnitt ich an derartigen Pflanzen den Hauptvegetations- 
punkt ab, entfernte die Achselknospen und sorgte dafür, daß sich keine 
neuen Sprosse in den Achseln entwickeln konnten, so bildeten sich an der 
Wundfläche des Stammes Adventivsprosse, wie das schon WINKLER 
(1907) beobachtet und in seinen bekannten Pfropfversuchen verwendet 
hat. Außerdem entwickelten sich auf den kräftigsten Blättern Ad- 
ventivsprosse, die in meinen Versuchen allerdings nicht über das erste 
Blättchenpaar hinauskamen. An nicht zurückgeschnittenen Pflanzen, 
die unter den gleichen äußeren Verhältnissen kultiviert wurden, kam es 
nie zu derartigen Bildungen. Demnach muß auch hier eine Korrelation 
zwischen Vegetationspunkt und Blättern bestehen in der Art, daß unge- 
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stérter Zusammenhang von Blatt und Vegetationspunkt die Bildung von 
Adventivsprossen auf den Blättern verhindert. Eine notwendige Folge 
dieser Behauptung wäre allerdings, daß isolierte Blätter Regenerate 
hervorbringen. 

Ganze Pflanzen wurden nun mit Warmbad und HCN behandelt 
(über die Methodik der Versuche siehe oben!), den beiden Mitteln, die bei 
Cardamine und Bryophyllum die besten Erfolge gezeitigt hatten. Die 
Pflanzen erwiesen sich als überaus empfindlich. Positive Erfolge wurden 
in keinem Fall erzielt; an Pflanzen mit intaktem Vegetationspunkte 
traten nach der Behandlung niemals Adventivsprosse auf. Ebenso ver- 
liefen Injektionen mit Glutathionlösung (siehe oben!) in die Mittelrippe 
des festsitzenden Blattes durchaus negativ. 


B. Wurzelwachstum und Wundgewebebildung. 


In den Fällen, in denen es gelang, durch Stimulantia die Entwick- 
lung neuer Individuen anzuregen, also bei Cardamine und Bryophyllum, 
liegen die Verhältnisse so, daß Gruppen von Zellen, die ohne den Ein- 
griff höchstwahrscheinlich in Ruhe verblieben wären, zur Teilung und 
zu neuem Wachstum veranlaßt werden. Da die Behandlung oft nur 
wenige Stunden anhielt, werden die ersten Teilungen nicht während 
dieser Zeit eingetreten sein, sondern der Zustand der Zellen muß während 
der Einwirkung der Stimulantia irgendwie so verändert worden sein, 
daß dann später unter günstigen äußeren Bedingungen Teilung und 
Wachstum einsetzen konnten. Mit anderen Worten, es handelte sich um 
eine Wachstumsanregung, nicht um eine Wachstumsförderung bereits 
in Teilung befindlicher Organe. Im Verfolg dieses Gedankens inter- 
essierte es nun zu untersuchen, wie die angewandten Stimulantia auf be- 
reits im Wachsen befindliche Organe einwirkten. Bei Marchantia, 
Cardamine und Bryophyllum waren zwar bereits ähnliche Versuche an- 
gestellt worden, die aber deshalb nicht zu einem klaren Ergebnis führten, 
weil die Objekte sich als ungeeignet für einigermaßen genaue Wachstums- 
messungen erwiesen. Es wurde deshalb ein gleichmäßig wachsendes 
Objekt gesucht, dessen Zuwachs sich leicht genau erfassen ließ. 


1. Keimlingswurzeln von Lupinus albus. 


Es ist bekannt, daß Keimlingswurzeln diesen Forderungen gut ent- 
sprechen. Zunächst sollte hier untersucht werden, wie sich das Wachs- 
tum während der Einwirkung der Stimulantia verhält. 

Die Samen von Lupinus albus wurden zunächst in Wasser gequollen, 
bis das Würzelchen die Schale durchbrach. Dann wurde der Keimling 
in die feuchte Atmosphäre eines zylinderförmigen Glases von etwa 
70 ccm Inhalt gebracht; die Cotyledonen wurden mit einer Stecknadel 
am Pfropfen des Glases befestigt. Die Gläser wurden im Dunkelzim- 
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mer des Instituts aufgestellt, wo sie einige Zeit, mindestens aber über 
Nacht stehen blieben, ehe sie zu den Versuchen benutzt wurden. Das 
Wachstum der Wurzeln wurde im Horizontalmikroskop verfolgt, die 
Ablesungen (bei rotem Licht) alle 15 Min. vorgenommen. Alle Versuche 
wurden im Dunkelzimmer des Leipziger Botanischen Instituts ausge- 
führt, wo die Temperaturschwankung während der Zeit eines Versuches 
höchstens 1° C betrug. Auf diese Weise wurde das Gesamtwachstum der 
Wurzel, d. h. die Summe aus Streckungs- und Teilungswachstum, auf- 
genommen. 

Die Kurven I—III der Abb. 8 geben den Verlauf des unbeeinflußten 
Wachstums wieder. 

1. Versuche mit HCN. 

Die Wand des Glases, in dem die Keimlingswurzel wuchs, war bis zu 
einem Drittel der Höhe mit feuchtem Filtrierpapier belegt, um die ein- 
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Abb. 8. en I, ——— II, — -—-— III. Unbeeinflußtes Wachstum. 


geschlossene Luft feucht zu erhalten. Durch ein Glasrohr des doppelt 
durchbohrten Gummistopfens (der das Glas verschloß) wurde eine ab- 
gemessene Menge KCN-Lésung in das Gefäß gebracht, dann ließ ich auf 
demselben Wege Schwefelsäure nachlaufen, genügend, um die gesamte 
Menge HCN in Freiheit zu setzen. (Das Glasrohr muß möglichst weit 
unterhalb der Wurzel enden, damit der Keimling beim Einlassen der 
Flüssigkeiten nicht durch Spritzen beschädigt werden kann.) Nun 
wurde wieder auf demselben Wege so viel Paraffinöl zugegeben, daß sich 
eine zusammenhängende Schicht über der Schwefelsäure bildete, da sich 
in Vorversuchen herausgestellt hatte, daß eine entsprechende Menge 
hygroskopischer H,SO, allein schon das Wurzelwachstum hemmt, ohne 
daß KCN-Lösung zugegen ist. Schichtet man jedoch Paraffinöl über die 
Schwefelsäure ohne vorherige Zugabe von KCN, so wird das Wachstum 
der Wurzel nicht beeinflußt. 

Zunächst wurden stets einige Ablesungen des unbeeinflußten Wachs- 
tums aufgenommen (und nur hinreichend gleichmäßig wachsende Exem- 
plare zu den Versuchen benutzt), dann HCN im Glas entwickelt wie 
oben beschrieben. Die Ablesungen ergaben eine stark verlangsamte 
Wachstumsgeschwindigkeit während der Blausäureeinwirkung bei mitt- 

















88 A. Harig: Untersuchungen über die experimentelle BeeinfluBbarkeit 
leren Dosen, z. B. 0,01—0,07% HCN bei etwa 2—Astiindiger Einwir- 
kungszeit (vgl. Kurve V und VI der Abb. 9). Weitere Beispiele : 
Mittelwert aus 9 Ablesungen vor der HCN-Begasung: 1,2; Mittelwert während 
4stündiger Einwirkung von 0,07% HCN: 0,3. 
Mittelwert aus 6 Ablesungen vor der HCN-Begasung : 0,9; Mittelwert während 
3stündiger Einwirkung von 0,035% HCN: 0,2. 


Werden die Wurzeln nach derartiger Blausäureeinwirkung wieder in 
Luft übertragen, so steigt die Wachstumsgeschwindigkeit langsam 


wieder an, erreicht etwa den 
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der Abb. 10, die die Fortset- 
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dann die Wachstumsmessun- 
gen an dieser Wurzel fortgesetzt, der Mittelwert aus 12 Ablesungen er- 
gab 0,85, vgl. oben!). 

Bei 0,05% und 4stündiger Einwirkungszeit ist noch vollständige Er- 
holung môglich, bei stärkeren Dosen nicht mehr. Starkere Konzentra- 
$ 2 tionen als 0,2% sistieren das Wachs- 
N tum sofort vollständig und schädi- 
à ‘ gen die Wurzel irreversibel. Gerin- 
= 4 gere Konzentrationen von 0,005% 
[ an abwärts beeinflussen das Wachs- 

e tum innerhalb kurzer Zeiten nicht 
mehr meBbar, weder verlangsamen, 
licher — von 0,085% HCN; IX, noch beschleunigen sie es (vgl. 

DE CES Kurve IX der Abb. 10). Die Wachs- 
tumshemmung nimmt also mit abnehmender Konzentration stetig ab, 
ohne daB sich dazwischen ein Gebiet der Wachstumsfürderung einschiebt. 


2. Versuche mit Ather. 

Lupinus-Wurzeln, deren Wachstum einige Zeit verfolgt worden war, 
ohne daß sich größere Schwankungen in der Geschwindigkeit bemerk- 
bar gemacht hatten, wurden einer Ätheratmosphäre ausgesetzt. Den 
Äther setzte ich tropfenweise aus einer feinen Pipette zu und ließ ihn 
verdunsten. Da sich im Glas außerdem stets etwas Wasser befand, ist 
die Ätherkonzentration nur näherungsweise anzugeben. 

Bei einer Konzentration von 8,5 - 10-3 g Äther pro 10 ccm Luftraum 
war ein Anstieg der Zuwachswerte während der ersten 15 Min. zu beob- 
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achten (vgl. Kurve X der Abb. 11), ebenso noch 
bei der doppelten Konzentration (vgl. Kurve XII 
der Abb. 11). Liest man nach den kürzeren Ab- 
ständen von 5 Min. ab, so liegt der héchste Zu- 
wachswert während der ersten 5 Min. der Ather- 
einwirkung (vgl. Kurve XII der Abb. 11 und 
Kurve XIII der Abb. 12). Dieser Anstieg halt nur 
kurze Zeit an, dann fallt die Langenzunahme rasch 
ab, weit unter die des unbeeinflußten Wachstums 
(vgl. Kurve X, XII der Abb. 11 und Kurve XIII 
der Abb. 12). 

Werden die Wurzeln nach der Äthereinwirkung 
zurück in Luft gebracht, so setzt eine allmähliche 
Erholung ein, und die Wachstumsgeschwindigkeit 
steigt wieder an, wie aus Kurve X und XI der 
Abb. 11 hervorgeht. Die Angaben sind hier nicht 
ganz einwandfrei, da die Keimlinge Äther sehr stark 
speicherten und auch, nachdem mehrere Stunden 
lang feuchte Luft durch den Glaszylinder mit dem 
Keimling geleitet worden war, der Geruch des 
Äthers noch deutlich wahrnehmbar blieb. Immer- 
hin geht so viel daraus hervor, daß diese durch 
Äther hervorgerufene Wachstumshemmung rever- 
sibel ist. 

Die gleiche Förderung der Längenzunahme 
während der ersten Minuten der Einwirkung des 
Anästhetikums (ebenfalls während der ersten 
15 Min.) beschreibt Gar (1925) an Hand von 
Wachstumsmessungen an Blättern von Allium bei 
Chloroformeinwirkung. Er bezeichnet die Erschei- 
nung als „choc anesthésique.“ 

Diese anfänglich vermehrte Längenzunahme 
der Wurzeln bei Äthereinwirkung beobachtete ich 
nur bei relativ starken Konzentrationen, selbst 
noch deutlich bei solchen, die bereits nach etwa 
1/,stündiger Einwirkungszeit das Wachstum voll- 
ständig zum Stillstand brachten (vgl. Kurve XIV 
der Abb. 13). Schwächere Konzentrationen, z. B. 
5 - 10-:g Äther pro 10cem Luftraum, riefen diese 
anfänglich vermehrte Längenzunahme nicht her- 
vor. Die Wachstumsgeschwindigkeit scheint an- 
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X, bei © 8,5-10—% g Äther pro 10 ccm Luftraum,’ bei & zurück in Luft; —- — XII, bei X 17:10—3g Äther pro 10 ccm Luftraum 


Abb. 11. 


bei O)_ zurück in Luft. 


fänglich wenig beeinflußt, sinkt aber nach einiger Zeit allmählich ab 
(vgl. Kurve XV und XVI der Abb. 13). Wollte man annehmen, daß die 
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anfängliche raschere Längenzunahme bei starken Dosen auf langsames 
Eindringen des Athers zurückzuführen sei, sodaß also am Anfang eine 
geringere Dosis zur Wirkung kame (als später), die Wachstumszunahme 
bedingte, so bleibt unverständlich, warum dieser Effekt nicht wenig- 
stens nach einiger Zeit auftritt, wenn man eine geringere Konzentration 
bietet. 

Mamx (1924) hat Wurzeln von Pisum u. a. während kurzer Zeiten 
einer Äthereinwirkung ausgesetzt und gefunden, daß daraufhin eine deut- 
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Abb. 12. XIII. Kurve XII der Abb. 11 von ÿ ... ¥ in Abständen von 5 zu 5 Minuten. 





liche Zunahme der Mitosen zu verzeichnen ist. DaB die Mitosenzunahme 
nach Marx und die von mir beobachtete gesteigerte Längenzunahme, 
die nur etwa 15 Min. anhält, einander entsprechende Vorgänge sind, 
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Ather aan 10 ¢ ccm Luftraum, bei © zurück in Luft; XVI, bei y ~ 5-10—g Äther pro 
10 cem Luftraum (---- berechneter Mittelwert). 


halte ich für ausgeschlossen, um so mehr auch als Maınx angibt, daß die 
geteilten Zellen zunächst nicht in die Länge wachsen. 

Da diese gesteigerte Längenzunahme bei starken Ätherdosen nicht 
auf der anfänglichen Wirkung geringer Narkotikummengen (vgl. oben!) 
beruhen kann und so schnell abflaut, handelt es sich wohl kaum um 
einen echten Wachstumsvorgang. Man könnte etwa denken an eine Er- 
höhung der Zellwanddehnbarkeit oder an eine Erhöhung des Turgor- 
drucks, wie sie z. B. LEPEScHKIN (1911) bei Versuchen an Spirogyra aus 
einer Längenzunahme der Algenfäden bei Äthereinwirkung erschloß. 
Bei geringen Konzentrationen wäre dann die Turgorsteigerung entspre- 
chend geringer, sie gleicht vielleicht die Wachstumshemmung, die durch 
den Äther verursacht wird, gerade aus, es ist jedenfalls keine gesteigerte 
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Längenzunahme zu beobachten. Ich möchte also nicht von einer Wachs- 
tumssteigerung bei Lupinus-Wurzeln während der Äthereinwirkung 
sprechen. 

In gewissem Gegensatz dazu stehen Versuchsergebnisse von SCHROE- 
DER (1909), der fand, daß Avena-Koleoptilen bei 24stündiger Einwirkung 
von schwachen Ätherdosen eine Steigerung der Zuwachswerte gegenüber 
unbehandelten Kontrollen aufwiesen. 

Es erhebt sich nun natürlich die Frage, ob eine Wachstumsförderung 
vielleicht als Nachwirkung der angewandten Mittel auftritt. Hier wäre 
wieder die bereits oben angeführte Arbeit von Marnx anzuführen, der 
neben der Vermehrung der Mitosen auch makroskopisch nach 24 Stunden 
eine gegenüber Kontrollen gesteigerte Längenzunahme der sehr kurze 
Zeit mit Äther behandelten Wurzeln feststellte, ohne entscheiden zu 
können, wie diese zustande kommt, ob allein die Vermehrung der Mitosen 
oder außerdem noch gefördertes Streckungswachstum daran beteiligt sind. 

Eigene Versuche wurden an einem anderen Objekt ausgeführt, das 
sich besonders gut zur Beobachtung von Zellteilungs- und Zellwachs- 
tumsvorgängen eignet. 

2. Kohlrabiknollen. 

Schneidet man beliebig Stücke aus einer Kohlrabiknolle und be- 
läßt sie in nicht zu trockener Atmosphäre, so stellen sich unter der 
Schnittfläche schon nach etwa 48 Stunden die ersten Teilungen ein. 
Nach etwa 5 Tagen haben sich meist alle Zellen der obersten Lagen mit 
wenigen Ausnahmen geteilt, die oberste Zellschicht oft sogar mehrmals. 
Außerdem stülpen sich die an die Wundfläche angrenzenden Zellen zu 
meist ungeteilten, oft verzweigten Kallusblasen aus!. Eine ausführliche 
Schilderung dieser Wachstums- und Teilungserscheinungen findet sich 
in der bekannten Arbeit von HABERLANDT (1923). (Außerdem treten 
häufig intumeszenzartige Wucherungen auf, die bereits VöcHTına [1908] 
beschrieben hat. Sie werden meist einige Zellenlagen tief angelegt und 
schieben sich dann allmählich bis zur Schnittfläche vor. Sie sind im 
Habitus ,,hyperhydrischen Geweben‘, wie sie Küster beschreibt, sehr 
ähnlich, doch entstehen sie auch in trockener Luft. Die Bedingungen 
ihres Auftretens wurden nicht näher studiert.) HA%ERLANDT führt das 
Auftreten von Zellteilungen unter der Schnittfläche auf die Wirksamkeit 
von Wundhormonen zurück. Spülte er einen Sektor einer Scheibe aus der 
Kohlrabiknolle einige Zeit unter dem Strahl der Wasserleitung ab, so 
fand er in diesem weit weniger Teilungen als in nicht abgespülten Sekto- 
ren derselben Scheibe. Eine Wiederholung dieses HABERLANDTschen Ver- 
suchs ergab bei mir dasselbe Resultat. 


ı Nach der Definition am Anfang der Arbeit sind diese Wachstumserschei- 
nungen auch unter den Begriff der Regeneration zu rechnen. 
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Zu den folgenden Versuchen wurden stets entsprechende Stücke 
aus derselben etwa 1 cm dicken Scheibe für Versuch und Kontrolle 
benutzt. Die Stücke wurden mit flambiertem Messer herausgeschnitten 
und in sterilisierten Petrischalen auf angefeuchtetem Filtrierpapier 
kultiviert. Je mehrere Petrischalen standen in einer feuchten Kammer 
in der Nähe des Westfensters eines geheizten Zimmers. Die Zellteilungs- 
und Zellwachstumsvorgänge wurden dann an Handschnitten untersucht. 
Die ersten Versuche wurden im Januar angesetzt, zu einer Zeit, zu der das 
Gewebe noch gut reagierte. Das Teilungsvermégen nahm aber dann 
gegen Ende des Winters stark ab, und vom April an waren die Kohlrabi- 
knollen zu derartigen Versuchen unbrauchbar. 

1. Versuche mit HCN. 

Die Begasung wurde auch hier in der oben (bei den Cardamine-Ver- 
suchen) geschilderten Weise vorgenommen. 

Eine Férderung der Zellteilungen nach HCN-Behandlung wurde in kei- 
nem Fall beobachtet. Bei starken Dosen z. B. 0,5% HCN bei 16stiin- 
diger Einwirkungszeit traten Kallusblasen und Zellteilungen nur noch 
ganz vereinzelt auf. Die Kontrollen wiesen hier wie auch bei den folgen- 
den Versuchen lebhafte Teilungen und Kallusblasenbildung auf. 

Bei Anwendung noch stärkerer Dosen waren die obersten Zellschich- 
ten nach einigen Tagen zusammengedrückt und abgestorben. Die Schä- 
digung und Teilungshemmung nach HCN-Behandlung nimmt mit 
schwächeren Dosen allmählich ab bis zu den Fällen, bei denen überhaupt 
kein Einfluß mehr festzustellen ist; so war z. B. nach der Einwirkung 
von 0,18% HCN bei 5stündiger Versuchszeit noch eine schwache Hem- 
mung der Teilungserscheinungen bemerkbar, während nach einer Be- 
gasung mit 0,06% HCN bei 4stündiger Einwirkungszeit oder mit 0,03% 
bei 16stündiger Einwirkungszeit kein Unterschied zwischen Versuch und 
Kontrolle mehr feststellbar war. 

2. Versuche mit Äther. 

Setzt man das Gewebe der Kohlrabiknolle starken Ätherdosen aus, 
z. B. 0,8 ccm Äther pro Liter Luft bei 17stündiger Einwirkungsdauer, 
so werden die Zellen geschädigt. Will man einen Schnitt aus solchen 
Stücken herstellen, so zerfällt das Gewebe in einzelne Gruppen von 
wenigen Zellen. Wie diese Erscheinung zustande kommt, ist unbekannt. 
Man könnte etwa an eine Schädigung der Mittellamelle denken. Vielleicht 
hat RıcHter (1908) ähnliches beobachtet, wenn er von einer ,,künst- 
lichen Mazeration bei lebendigem Leibe‘ an Kartoffeln nach Narkoti- 
kumeinwirkung berichtet. Er führt die Erscheinung auf eine durch die 
Narkotika hervorgerufene Turgorsteigerung zurück. 

Bei schwächeren Ätherdosen, z. B. 0,8 cem Äther pro Liter Luft- 
raum bei 2stündiger Einwirkungszeit bei 22° C wurde eine Förderung 
der Zellteilungen sowohl auf abgespülten als auch auf nicht abgespülten 
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Sektoren beobachtet. Dieser Befund gilt jedoch nur für jüngere Zellen 
aus der oberen Region der Knolle. An älteren Zellen war eine zellteilungs- 
fördernde Wirkung einer Ätherbehandlung nicht mehr feststellbar. 
Beispiel: Begast am 22. I. 1930 mit 0,8 ccm Äther pro 1 Luftraum. 

Einwirkungszeit: 2 Stunden. 22° C. 

Untersucht am 27. I. 1930. 

Kontrolle: a) Abgespülter Sektor. Innere Markpartie. Zellteilungen in der 
1. bis 2. Schicht. In der 1. Schicht nicht alle Zellen geteilt; in 
der 2. Schicht nur spärliche Teilungen. 

b) Nicht abgespülter Sektor. Innere Markpartie. Zellteilungen 
bis in die 3. Schicht häufig, wenn auch nicht jede Zelle geteilt. 
An manchen Stellen auch noch 4. und 5. Schicht geteilt. 

Versuch: a) Abgespülter Sektor. Innere Markpartie. In der ersten Zellschicht 

jede Zelle geteilt, oft die Zellen langgestreckt. Zellteilungen 
vereinzelt bis zur 5. Schicht. 

b) Nicht abgespülter Sektor. Innere Markpartie. 1. Zellschicht lang- 
gestreckt, jede Zelle geteilt, oft zweimal geteilt. Bis in die 
5. Schicht fast jede Zelle geteilt. 

Bereits 1903 sind ähnliche Versuche von OLursen an Kartoffel- 
knollen ausgeführt worden. OLUFSEN fand keine Förderung der Wund- 
peridermbildung nach Äthereinwirkung; da aber seine kürzeste Ein- 
wirkungsdauer 48 Stunden beträgt, sind seine Befunde mit den meinen 
nicht ohne weiteres zu vergleichen. 

3. Versuche mit Warmbad- und Vakuumbehandlung. 

Durch eine Warmbadbehandlung bei einer Wassertemperatur von 
über 30° C wird das Gewebe bereits geschädigt, Zellteilungen treten in 
den behandelten Stücken viel seltener auf als in den Kontrollen oder 
bleiben vollständig aus. Auch bei Temperaturen unter 30° C wurde 
keine Förderung der Zellteilungsvorgänge beobachtet, vielmehr auch 
hier noch in manchen Fällen eine Hemmung, z. B. nach einem 16stün- 
digen Bad bei 27—29° C. Bei kürzeren Einwirkungszeiten und noch 
niedereren Temperaturen war kein Unterschied zwischen Versuch und 
Kontrolle festzustellen. 

Man könnte vielleicht annehmen, daß hier eine spezifische Wirkung 
des Wassers auf die offene Wundfläche vorliegt, die die Erscheinung 
kompliziert, daß es sich etwa im Sinne der HABERLANDTschen Hypothese 
in Analogie zu den Abspülungsversuchen um ein Abdiffundieren der 
Wundhormone bei dem mehrstündigen Aufenthalt im Wasser handelt, 
sodaß eine eventuell vorhandene teilungsfördernde Wirkung des Warm- 
bades nicht in Erscheinung treten kann. 

Kohlrabistücke wurden deshalb einer Vakuumbehandlung in feuchter 
Luft bei erhöhter Temperatur ausgesetzt, die nach den Untersuchungen 
Borescus ein Warmbad in Hinsicht auf die frühtreibende Wirkung voll- 
ständig ersetzen kann. 

Doch auch nach der Vakuumbehandlung fand ich in keinem Fall eine 
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Förderung der Zellteilungen: entweder wurde das Gewebe durch zu 
hohe Temperaturen oder zu lange Einwirkungszeiten geschädigt, oder 
es war kein Unterschied gegeniiber den Kontrollen festzustellen; z. B. 
bei einer 7stündigen Behandlung bei 29° C bei einem Druck von 30 mm Hg. 

Z ergibt sich, daß HCN-, Warmbad- und Vakuum- 
behandlung die nach Wundsetzung auftretenden Teilungen an Kohlrabi- 
knollen nicht fördern, während eine kurze Ätherbehandlung bei jüngeren 
Zellen aus der oberen Region der Knolle die Zellteilungen beschleunigen 
kann. Es zeigt sich also, daß Blausäure, die als das energischste Früh- 
treibmittel bezeichnet wird und auch in meinen Versuchen entwicklungs- 
anregend wirkte, bereits eingeleitete Teilungen nicht fördert. Obwohl 
dem Äther eine solche fördernde Wirkung, wenn auch in geringem Maße 
zuzukommen scheint, — wie auch aus den bereits mehrfach erwähnten 
Untersuchungen vonMarımxhervorgeht —, so möchte ich doch annehmen, 
daß diese Wirkungsweise nicht identisch ist mit der durch Ätherbehand- 
lung hervorgerufenen Entwicklungsanregung (vgl. auch WINTERSTEIN 
S. 138). In einer Wachstumsanregung sehe ich nicht den ersten Schritt 
einer Wachstumsförderung, sondern einen prinzipiell anderen Eingriff in 
das Zellenleben. Diese Unterscheidung deckt sich etwa mit GuRwITscHs 
(1926) Gliederung der organismusfremden Teilungsimpulse in ,,Veran- 
lassungs- und Stimulationsfaktoren“. 


III. Besprechung der Versuchsergebnisse. 

Überschaut man die geschilderten Ergebnisse über experimentell 
hervorgerufene Entwicklungsauslösung an regenerationsfähigen Pflan- 
zen, so soll zunächst noch einmal klar hervorgehoben werden, daß für 
alle bearbeiteten Pflanzen gilt, daß die Aufhebung des Zusammenhanges 
zwischen tätigem Vegetationspunkt und dem zur Regeneration be- 
fähigten Organ neue Entwicklung hervorrufen kann. 

Bei einigen Pflanzen läßt sich diese neue Entwicklung auch allein 
durch Stimulantia in die Wege leiten, während bei anderen Pflanzen 
alle Bemühungen erfolglos blieben, Adventivbildungen an Teilen her- 
vorzurufen, die sich noch im Zusammenhang mit den wachsenden Meri- 
stemen befanden. Und zwar können im ersteren Fall verschiedenartige 
Stimulantia dieselbe Wirkung haben, während im zweiten Fall mit 
keinem einzigen der angewendeten Verfahren Erfolg erzielt wurde. 
Sucht man nach einer Erklärung dieses Befundes, so fällt ein tiefgreifen- 
der Unterschied zwischen beiden Gruppen unmittelbar auf. Bei Carda- 
mine und Bryophyllum, die die erste Gruppe ausmachen, sind vorgebil- 
dete Knospen auf den Blättern als Ausgangsmaterial der Regenerate vor- 
handen. In den übrigen Fällen fehlen Meristeme in diesem Sinn. Bei 
Begonia entstehen die Neubildungen aus Epidermiszellen, die Dauer- 
zellen sind; bei Solanum Lycopersicum fehlen ebenfalls meristematische 
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Elemente an der Blattmittelrippe. Bei Marchantia könnte man noch 
allenfalis im Zweifel sein, ob man die ventrale Rindenschicht des Mittel- 
nerven als meristematisch bezeichnen sollte. Zweifellos setzt sie sich aus 
jugendlicheren Elementen zusammen als z. B. die Parenchymzellen sind ; 
man wird ihnen vielleicht am besten eine Mittelstellung zwischen echten 
Meristemen und Dauerzellen einräumen. Es lag also der Gedanke nahe, 
daB das Alter der Zellen, von denen die neu einsetzende Entwicklung 
ihren Ausgang nimmt, von Bedeutung ist fiir die so verschiedenen 
Stimulationserfolge. Nur bereits angelegte Knospen lieBen sich bei unge- 
stértem Zusammenhang mit der Mutterpflanze zu neuer Entwicklung an- 
regen. Die an den Eingang der Arbeit gestellte Uberlegung, daB vegetative 
Fortpflanzung bei ein und derselben Pflanze in manchen Fällen zugleich 
Restitution sein kann, in anderen Fällen hingegen nicht, bezieht sich 
nach den von mir untersuchten Pflanzen demnach nur auf Neuent- 
faltungsvorgänge im Sinne von Jost (1923). Anders liegen die Ver- 
hältnisse in den Fällen, die Jost als Neubildung bezeichnet; hier scheinen 
Wachstumsvorgänge, die zur Reproduktion neuer Individuen führen, 
nur als echte Restitution möglich zu sein. 

Dabei ist nicht zu entscheiden, ob die Zellen in dem einen Fall auf die 
Stimulantia besser ansprechen auf Grund ihrer embryonalen Beschaffen- 
heit oder deshalb, weil die korrelativen Beziehungen zwischen Vege- 
tationspunkt und embryonalen Zellen besonders lose sind. Es wäre auch 
möglich, daß der Unterschied darin zu sehen ist, daß der erste Schritt 
einer vegetativen Fortpflanzung ausgehend von Dauerzellen eine Fur- 
chung ist, die im anderen Fall fehlt. Mit anderen Worten, das eine 
Mal muß der Ruhezustand embryonalen Gewebes überwunden werden, 
eine bestimmte geeignete Beschaffenheit des Gewebes liegt schon vor, 
während im anderen Fall erst diese besondere Beschaffenheit des Ge- 
webes hergestellt werden muß. 

Mit diesen Gedanken stimmt gut überein, daß das riesige Material 
der in der Literatur vorliegenden Stimulationserfahrungen bei der 
Samenstimulation, beim Frühtreiben und bei der Stimulation ruhender 
Knollen und Zwiebeln gewonnen wurde, d. h. bei der Entwicklungs- 
anregung embryonalen Gewebes. Auch die neuesten Versuche Kake- 
siTAs über die Förderung von Regenerationserscheinungen an isolierten 
Stammstücken von Populus nigra durch Warmbad-, H,- und Vakuum- 
behandlung reihen sich zwanglos hier ein, denn auch dabei handelt es sich 
um das Austreiben angelegter Knospen. 

Stimulationswirkungen sind nur feststellbar, wenn das betreffende 
Organ irgendwie am Austreiben gehindert ist. Knospen der Holzge- 
wächse sind nur während ihrer Ruheperiode treibbar und die Knospen 
an den Blättern höherer Pflanzen, wenn sie korrelativ am Austreiben ge- 
hemmt werden; auch Samen machen in vielen Fällen eine Art Ruhe- 
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periode durch. Nach Ablauf der Ruheperiode wirken die Frühtreib- 
mittel nicht mehr, im Gegenteil sie schädigen häufig; ebenso vermügen 
sie die Entwicklung angelegter Knospen nicht mehr zu férdern, wenn 
die Korrelationshemmung entfernt worden ist, d. h. wenn das knospen- 
tragende Blatt isoliert worden ist (vgl. oben). 

Wo in der Literatur über eine durch äußere Agenzien bewirkte 
Teilungsanregung von Dauerzellen berichtet wird, da handelt es sich 
entweder um Wundkorkteilung oder um einige wenige Teilungen, wie 
z. B. bei den Plasmolyseversuchen HABERLANDTs und PrEirrers und 
bei den Versuchen WınkLers (1902) mit isolierten Wurzelparenchym- 
zellen, die nach Darbietung von CoSO, bis zu drei Teilungen durchmach- 
ten, oder endlich um die Entstehung von Wucherungen und Tumoren; 
aber nicht um eine durch Stimulantia ausgelöste echte Furchung, die zur 
Bildung neuer Individuen führt. (Wenn Nacaı nach Plasmolyse aus 
Farnprothallienzellen Adventivprothallien entstehen sieht, so muß man 
bedenken, daß die Prothallienzellen selbst noch jugendliche Zellen sind.) 
Als einzige Ausnahme ist mir die Angabe Rrexms bekannt, daß durch 
Behandlung mit verdünnten Lösungen von CuSO,, Sublimat, schwefel- 
saurem Chinin und Koffein auf der Spreite isolierter Cardamine-Blätter 
stets außer den Adventivbildungen an der Basis auch solche an anderen 
Orten der Spreite zu erzielen waren. In Anbetracht des unregelmäßigen 
Auftretens von embryonalen oder Dauerzellen über den Nervengabe- 
lungsstellen der Cardamine-Blätter (vgl. oben) scheint mir jedoch noch 
nicht festzustehen, daß diese vermehrt auftretenden Regenerate wirk- 
lich aus Dauerzellen hervorgegangen sind, wie Rizum annimmt. Könnte 
man den Vorgang der Furchung einhalten im Moment, wo innerhalb der 
alten Zellen embryonale Zellen entstanden sind, bevor diese beginnen 
weiterzuwachsen, und dann mit den erwähnten Frühtreibmitteln heran- 
gehen, so zweifle ich nicht, daß man Erfolge erzielen müßte; jedoch der 
erste Vorgang der Bildung meristematischer Elemente aus den alten 
Zellen ist vorläufig noch unseren Eingriffen entzogen. 

Es erhebt sich nun weiter natürlich die Frage nach der Wirkungs- 
weise der angewandten Stimulantia. Da dieselben Mittel beim Früh- 
treiben und bei der Samenstimulation mit Erfolg benutzt wurden, hat 
man bei diesen Gelegenheiten bereits versucht, ein gemeinsames Merk- 
mal der verschiedenen Stimulationswirkungen ausfindig zu machen, 
und es fehlt nicht an den verschiedensten Erklärungsversuchen. Ältere 
Anschauungen finden sich bei NIETHAMMER (1928d) zusammengestellt. 
Weser (1916) überinmmt eine Anregung von Nasoxicn und spricht 
die Vermutung aus, daß die Wirkung gewisser Frühtreibmittel (CO,, 
Warmbad, N, u. a.) auf vorübergehender Hemmung der Sauerstoff- 
atmung bei gleichzeitig fortdauernder anoxydativer Spaltung beruhe. 
Als wichtigstes Moment sieht er dabei die Anhäufung von Intermediär- 
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produkten der intramolekularen Atmung an, die stimulierend auf das 
Wachstum einwirken und so den Austritt aus der Ruhe beschleunigen. 
Als zweite Môglichkeit erwähnt und verwirft er, daB sich leicht oxy- 
dables Material während der Anaérobiose anhäuft und dann nach Ab- 
schluß der Behandlung eine Oxydationssteigerung hervorruft, die das 
wesentlich Stimulierende ist. BorescH (1924—1928) baute auf dieser 
Hypothese WEBERs weiter. Auf Grund seiner Untersuchungen über die 
frühtreibende Wirkung des Warmbades nahm er an, daß in den warm- 
gebadeten Knospen infolge der Sauerstoffnot Stoffwechselprodukte der 
anaöroben Atmung entstehen, die als chemische Reizstoffe für das frühe 
Austreiben fungieren. Später gelang es ihm, die erwarteten unvoll- 
ständig oxydierten Produkte in Gestalt von Azetaldehyd und Alkohol 
in warmgebadeten Haselnußkätzchen direkt nachzuweisen. Eine weitere 
Stütze erwuchs dieser Anschauung daraus, daß sich die Knospen durch 
Behandlung mit Azetaldehyd und Alkohol oder durch Injektion von 
azetaldehydbildenden Stoffen (z. B. Methylglyoxal, Brenztraubensäure 
usw.) zum vorzeitigen Austreiben anregen ließen. Weiter zeigte dann 
NIETHAMMER (1928 a, b), daB sich auch die Samenkeimung bei vielen Pflan- 
zen durch Azetaldehyddämpfe stimulieren läßt, und daß nach Warmbad- 
behandlung — die ebenfalls die Keimung beschleunigt — eine Zunahme 
des Azetaldehydgehaltes der Samen festzustellen ist. Kaxxsrra schließt 
direkt an die Untersuchungen Boresc#s an. Es gelang ihm, festsitzende 
Blätter von Bryophyllum calycinum durch Injektion von Azetaldehyd, 
Brenztraubensäure, Äthylalkohol und Azeton zur Entwicklung ihrer 
blattbürtigen Knospen anzuregen. In seiner neuesten Veröffentlichung 
— die mir leider erst nach Abschluß des praktischen Teils meiner Arbeit 
bekannt wurde — konnte er zeigen, daß in festsitzenden Blättern von 
Bryophyllum calycinum sowohl nach Warmbadbehandlung als auch nach 
einem Aufenthalt in H,-Atmosphäre eine beträchtliche Erhöhung des 
Azetaldehyd- und Alkoholgehalts eintritt. Dieser Befund gewinnt vor 
allem dadurch an Bedeutung, daß eine derartige Zunahme von Azetalde- 
hyd und Alkohol auch in abgeschnittenen Blättern in den ersten Tagen 
nach der Isolation nachgewiesen werden konnte. Weiter führte Kake- 
SITA p,-Bestimmungen, titrimetrische Aziditätsbestimmungen und Mes- 
sungen des abgegebenen CO, aus und kommt zu sehr interessanten 
Übereinstimmungen von Änderungen dieser drei Größen nach Behand- 
lung der festsitzenden Blätter mit Warmbad oder H, oder nach Isolation 
der Blätter. Übereinstimmend treten nach allen drei entwicklungsaus- 
lösenden Eingriffen eine Verminderung der CO,-Abgabe und ganz ähn- 
liche Aziditätsänderungen ein, wobei Beziehungen zwischen den Schwan- 
kungen der Azidität und der CO,-Abgabe in der Art, daß eine Abnahme 
der CO,-Produktion einer Azititätszunahme entspricht, wahrscheinlich 
gemacht werden können. Er kommt so zu dem Schluß: ,,Occurrence of 
Planta Bd. 15. 7 
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regeneration? in both the attached and the isolated leaf of this plant 
seems to be connected with the products of intramolecular respiration.“ 

Diese Befunde, die übereinstimmend auf ganz verschiedenen Ge- 
bieten gewonnen wurden, lassen klar erkennen, daB der Bildung oder 
künstlichen Zuführung von Intermediärprodukten der intramolekularen 
Atmung groBe Bedeutung für die Einleitung neuer Entwicklung zukommt. 

Es fragt sich nun weiter, ob jede kiinstliche oder natiirliche Entwick- 
lungsanregung auf die Wirkung von Garungsprodukten zuriickzufiihren 
ist, z. B. auch diejenige durch Blausäurebegasung. Blausäure ist schon 
lange als starkes Atmungsgift bekannt. In neuerer Zeit ist die Beein- 
flussung des Energiestoffwechsels durch Cyanid besonders von O. War- 
BURG (1928) in exakter Weise bearbeitet worden. WARBURG stellte fest, 
daß die rein oxydative Phase des Betriebsstoffwechsels viel empfindlicher 
gegen HCN ist als die anoxydative Spaltung, daß z. B. bei einer Konzen- 
tration von 10-4 Mol. pro Liter die Atmung der Hefezellen vollständig 
unterdrückt wird, während die Gärung erst bei einer Konzentration von 
10-2 Mol. pro Liter um 40—90% gehemmt wird. Dieses Ergebnis wird 
von Tamıy4A (1928) und anderen Forschern bestätigt. Gewevoıs (1927) 
ist der erste und bisher einzige, der exakt manometrische Untersuchungen 
der Beeinflussung des Energiestoffwechsels von Teilen höherer Pflanzen 
durch Blausäure ausgeführt hat. Er kommt zu dem Ergebnis, daß bei 
einer bestimmten niedrigen Konzentration von HCN zunächst die 
Pasteursche Reaktion gehemmt wird und zwar stärker als die Atmung 
selbst. Bei stärkeren Konzentrationen tritt dann die Hemmung der 
Pasreurschen Reaktion nicht mehr in Erscheinung, weil die Atmungs- 
hemmung größer ist. Die stärkste von ihm angewandte HCN-Kon- 
tration ist 10-3 n (= 0,002%), eine Gärungshemmung wird in seinen Ver- 
suchen nicht beobachtet. 

Es wäre also sehr wohl denkbar, daß auch bei meinen Stimulations- 
versuchen und beim Frühtreiben durch Begasung mit Blausäure eine 
quantitativ verschiedene Beeinflussung der rein oxydativen und der oxy- 
doreduktiven Phase der Atmung, und zwar eine Verschiebung zu gun- 
sten der Gärung ausschlaggebend ist. Interessant ist hier, daß GEnEvo1s 
für pflanzliche Keimlinge (d. h. embryonale wachsende Gewebe) be- 
stätigen konnte, daß Atmung und Gärung intensiver sind als bei älteren 
Pflanzen, und daß mit zunehmendem Alter die Gärungsintensität stärker 
absinkt als die Atmungsintensität, wie das für tierische embryonale 
Zellen bereits bekannt war. Demnach bedeutete die Verschiebung des 
Verhältnisses von Gärung zu rein oxydativer Atmung nach der Seite der 
Gärung eine Angleichung an den Stoffwechsel wachsenden embryonalen 
Gewebes. 


1 Auch hier Übertragung des Begriffs „„Regeneration‘‘ auf den Vorgang in 
jedem Fall. Im strengen Sinne liegt Regeneration nur im zweiten Fall vor. 
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Nun ist aber auffällig, daß sowohl beim Frühtreiben als auch bei 
meinen Versuchen relativ hohe Konzentrationen von HCN, jedenfalls 
viel stärkere als in GENEvOIS’ Versuchen nötig waren, um einen Effekt 
hervorzubringen. Schon diese Tatsache legt die Vermutung nahe, daß 
neben der Atmungshemmung auch eine Gärungshemmung zu erwarten 
sein wird; weiter spricht dafür der Befund von Borzson, daß sich in 
Haselnußkätzchen, die mit frühtreibenden Konzentrationen von HCN 
begast worden waren, kein Alkohol und Azetaldehyd nachweisen ließ. 

Eigene Atmungsversuche an isolierten Blättern von Cardamine 
pratensis nach der manometrischen Methode mit Hilfe der von ULLRICH 
und RUHLAND beschriebenen Mikrorespirationsapparatur ergaben, daß 
die CO,-Abgabe in N, bei den für die Treibversuche angewendeten Kon- 
zentrationen von HCN bereits wesentlich gehemmt wird. 


Kontrolle Versuch 
Z. B. Mittelwert aus 4 Ablesungen nach je 15 Min. 138,9 116,4 


darauf im Versuchsgefäß aus 0,1 mol. H,SO, und KCN-Lösung 0,25% HCN ent- 
wickelt. Nach dem Druckausgleich weitere Ablesungen: Kontrolle Versuch 


125 114 

152 21,5 

127 8 

144 11 
Mittelwert: 137 


Jedoch möchte ich auf diese Versuche nicht allzuviel Wert legen, da 
sie aus technischen Gründen an abgetrennten Blättern durchgeführt 
werden mußten, obgleich zu den Stimulationsversuchen ganze Pflanzen 
benutzt wurden und aus den neuesten Versuchen KAKesrras hervor- 
geht, daß bereits die Isolierung der Blätter tiefgreifende Veränderungen 
ihres Stoffwechsels hervorruft. Auf die direkte Messung der Atmungs- 
intensität während der Einwirkung von HCN mußte verzichtet werden, 
da sich die Apparatur nicht dafür eignete. Nach dem Vorausgehenden 
halte ich es für selbstverständlich, daß eine Atmungshemmung vorlag. 

Ob demnach eine Änderung des Verhältnisses von Atmungs- zu Gä- 
rungsintensität der entwicklungsanregende Faktor bei der Blausäure- 
behandlung ist, läßt sich bis heute noch nicht entscheiden. 

Ähnlich liegen die Verhältnisse in Bezug auf die entwicklungsan- 
regende Wirkung der Narkotika. Auch über die Beeinflussung des 
Energiestoffwechsels der Zelle durch Narkotika verdanken wir WarR- 
BURG und seinen Mitarbeitern die wichtigsten neueren Ergebnisse. Es 
ist auffällig, daß es sich wieder um Stoffe handelt, die stark atmungs- 
und gärungshemmend wirken, und daß wieder die Atmung der empfind- 
lichere Vorgang ist. Auch hier spricht der Befund BorEscHs, daß sich in 
den mit Äther begasten Haselnußkätzchen keine Anhäufung von Azet- 


aldehyd und Alkohol nachweisen ließ, gegen die Annahme, daß eine Ver- 
7* 
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änderung des Energiestoffwechsels im Sinne einer Férderung der reinen 
Spaltungsvorgänge (Gärung) gegenüber oxydativen Teilvorgängen das 
primär entwicklungsanregende Moment sei. 

Daneben sind die physikalisch-chemischen Eigenschaften der Nar- 
kotika zur Erklärung ihrer teilungsférdernden Wirkung herangezogen 
worden. Maımx versucht z. B. die von ihm beobachtete mitosenfördernde 
Wirkung des Äthers zu seiner Oberflächenaktivität in Beziehung zu 
setzen. Auch andere Forscher, z. B. Bauxe (1924) und Travse (1929), 
sehen Beziehungen zwischen Oberflächenspannungserniedrigung und 
Wachstums- und Zellteilungsanregung oder -beschleunigung. Was die 
Wachstumsanregung betrifft, so ist in Bezug auf meine Versuche einmal 
zu betonen, daß die Oberflächenspannung des Plasmas lebender Zellen 
und infolgedessen auch ihre Änderung bis heute noch nicht gemessen 
worden sind, und daß zum anderen diese (an anderen Medien als dem 
Plasma gefundene) Oberflächenspannungsverminderung den anderen mit 
Erfolg angewendeten Mitteln wie HCN, Warmbad usw. nicht zukommt. 
Es spricht deshalb wenig dafür, die entwicklungsanregende Wirkung der 
Narkotika auf ihre Oberflächenaktivität zurückzuführen. 

Ganz kurz sei noch erwähnt, daß von WEBer eine Permeabilitäts- 
steigerung als bedeutsam für die Wirkung gewisser Frühtreibmittel an- 
gesehen worden ist. Unsere Kenntnisse über die Beeinflussung der Per- 
meabilität durch HCN z. B. sind aber heute noch keineswegs gesichert. 
KrEHan (1914) fand nach der plasmolytischen Methode für die meisten 
der von ihm untersuchten Stoffe eine reversible Permeabilitätserhöhung 
während der Einwirkung von verdünnten Lösungen von KCN auf Epi- 
dermiszellen von Tradescantia discolor ; während OsterHouT (1917) durch 
Widerstandsmessungen nur in einigen Fällen anfänglich eine Permeabili- 
tätserhöhung, im übrigen aber stets Permeabilitätserniedrigungen bei 
KCN-Einwirkung an Laminaria feststellte. In Bezug auf die Permeabili- 
tätsveränderungen durch Narkotika weisen die meisten neueren Ver- 
suchsergebnisse sogar auf eine Permeabilitätsverminderung während der 
Narkose hin (vgl. WINTERSTEIN S. 375 ff. und GELLHORN S. 183 ff.), aber 
auch hier fehlt es nicht an widersprechenden Angaben (vgl. z. B. HôFLER 
u. WEBER 1926). Man wird also warten müssen bis exakteres und um- 
fangreicheres Erfahrungsmaterial vorliegt, ehe man zu einer derartigen 
Vermutung endgültig Stellung nehmen kann. 

Wenn man bedenkt, ein wie kompliziertes System eine lebende Zelle 
darstellt, so ist es ohne weiteres einleuchtend, daß neben dem Betriebs- 
stoffwechsel auch andere Zellfunktionen und damit Zustandsgrößen der 
Zelle durch die Stimulantia beeinflußt und in andere Bahnen gelenkt 
werden müssen (z. B. der Quellungszustand und die Viskosität des Plas- 
mas, p, und osmotischer Wert des Zellsaftes usw.). Viel Arbeit ist noch 
nötig, um einige Klarheit darüber zu gewinnen, was hier primäre Wir- 
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kung der Stimulantia und was sekundäre Begleiterscheinung ist. Vieles 
weist uns heute darauf hin, daB der hemmende Eingriff in den Betriebs- 
stoffwechsel von primärer Bedeutung für dieentwicklungsanregende Wirk- 
samkeit der Stimulantia ist. 


IV. Zusammenfassung. 

Blatter von Cardamine pratensis bilden Adventivwurzeln und 
-sprosse, wenn sie von der Mutterpflanze abgetrennt werden, oder wenn 
im Frühjahr alle Achselknospen der Pflanze entfernt und der Bliiten- 
stand abgeschnitten werden. In.beiden Fällen handelt es sich um echte 
Regenerationserscheinungen im Sinne GOEBELs. 

Die Entwicklung der Blattknospen von Cardamine pratensis läßt sich 
auch in die Wegeleiten dadurch, daß man festgewachsene Blätter in Was- 
ser taucht oder die ganze Pflanze in wasserdampfgesättigte Atmosphäre 
bringt. Daraus geht hervor, daß dieselben Wachstumserscheinungen, 
die einmal als echte Regeneration bezeichnet werden müssen, nicht nur 
nach Abtrennung oder Ausschaltung von Pflanzenteilen auftreten, son- 
dern auch noch durch andersartige Faktoren ausgelöst werden können. 

Festsitzende Blätter von Cardamine pratensis lassen sich durch eine 
Warmbadbehandlung und durch eine Begasung mit Blausäure, Äther 
Chloroform, Dichloräthylen und Wasserstoff zur Entwicklung von Ad- 
ventivbildungen anregen. Schwefelwasserstoff bleibt unwirksam. 

Für Bryophyllum crenatum gilt dasselbe wie für Cardamine praten- 
sis, Adventivbildungen an den Blättern treten auf nach Aufhebung des 
Zusammenhanges zwischen Blatt und tätigem Vegetationspunkt und 
nach direkter Einwirkung auf das Blatt (feuchte Atmosphäre, Impfung 
mit Bact. tumefaciens, SMITH 1921). 

Isolierte Blätter von Cardamine pratensis regenerieren so rasch und 
lebhaft, daß eine Stimulation des Regenerationsvorganges durch diese 
Mittel nicht festgestellt werden konnte; dasselbe gilt für isolierte Blätter 
von Bryophyllum crenatum. 

Festsitzende Blätter von Bryophyllum crenatum lassen sich durch Be- 
handlung mit HCN und Warmbad (vielleicht auch mit Wasserstoff) zur 
Entwicklung von Adventivbildungen anregen; dagegen verliefen Be- 
handlungen mit Äther und Chloroform und Injektionen von Glutathion- 
lösung wirkungslos. 

An isolierten Blättern von Begonia Rex läßt sich durch Frühtreib- 
mittel keine Beschleunigung oder Vermehrung des Auftretens von Re- 
generaten herbeiführen. 

Die Epidermiszellen über den Blattnerven von Begonia Rex können 
zwei verschiedene Zellteilungsvorgänge durchlaufen, für die verschiedene 
Auslösungsfaktoren angenommen werden, entsprechend den Teilungs- 
produkten: Wundkork und neue Sproßmeristeme. 























102 A. Harig: Untersuchungen über die experimentelle Beeinflußbarkeit 


Die Einwirkung von Radiumstrahlen verhindert bei Cardamine 
pratensis, Bryophyllum crenatum, Begonia Rex und Marchantia das Auf- 
treten von Adventivbildungen an der bestrahlten Stelle und gewährt so 
Einblick in die korrelativen Abhängigkeiten der einzelnen Teile der 
Pflanzen untereinander. 

Stücke des Marchantia-Thallus mit unversehrter Scheitelregion lassen 
sich durch Frühtreibmittel und durch Plasmolyse mit Hilfe von Rohr- 
zuckerlösung nicht zur Erzeugung von Adventivbildungen veranlassen. 

Ebenso konnte an Tomatenpflanzen durch Behandlung mit Früh- 
treibmitteln keine Bildung von Adventivsprossen hervorgerufen werden. 

Die Wachstumsgeschwindigkeit von Lupinus-Wurzeln wird während 
der Einwirkung von HCN oder Äther nicht gesteigert. 

Die Zellteilungen, die an der Kohlrabiknolle nach Wundsetzung auf- 
treten, lassen sich an jüngeren Zellen durch eine kurze Ätherbehandlung 
fördern. Behandlung mit HCN, Warmbad und Vakuum wirkt nicht 
teilungsfördernd. 

Aus den Ergebnissen der Versuche an Lupinus-Wurzeln und Kohl- 
rabiknollen, bei denen es sich um die Wirkung entwicklungsanregender 
Stimulantia auf bereits wachsende Organe handelt, wird geschlossen, 
daß Wachstumsförderung und Entwicklungsanregung prinzipiell ver- 
schiedene Eingriffe in das Zellenleben sind. 

Der Gedanke, daß das Alter der Zellen, von denen die neue Entwick- 
lung ihren Ausgang nimmt, von Bedeutung für einen positiven oder 
negativen Stimulationserfolg mit Hilfe von Frühtreibemitteln ist, wird 
an Hand der eigenen Versuchsergebnisse und an Hand von Beispielen aus 
der Literatur erörtert. Angelegte Knospen lassen sich durch Stimu- 
lantia zur Entwicklung anregen, während es mit Hilfe dieser Mittel noch 
nicht gelungen ist, Dauerzellen zur Furchung im Sinne WINKLERs zu ver- 
anlassen. 

Als wahrscheinlichste Deutung der entwicklungsanregenden Wirk- 
samkeit der mit Erfolg angewandten Stimulantia wird der hemmende 
Eingriff in den Betriebsstoffwechsel angenommen. 


Diese Arbeit wurde in der Zeit vom Wintersemester 1928/29 bis zum 
Wintersemester 1930/31 im Botanischen Institut der Universität Leipzig 
ausgeführt. Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. RUHLAND, 
möchte ich für die Anregung zu der Arbeit und ihre ständige Leitung 
und Förderung auch an dieser Stelle meinen ergebensten Dank aus- 
sprechen. Ebenso danke ich Herrn Priv.-Doz. Dr. ULLRIOH für mannig- 
fache Ratschläge und Anregungen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


UNTERSUCHUNGEN UBER DIE DIFFERENZIERUNG DER 
SPROSSSCHEITELMERISTEME VON DIKOTYLEN UNTER 
BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG DES PROCAMBIUMS. 
Von 
JOHANNES HELM. 
Mit 32 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Juli 1931.) 


Einleitung. 

Im Jahre 1923 erschien eine Arbeit von KostYTscHEw über den „Bau 
und das Dickenwachstum der Dikotylenstämme‘“. Um diese Unter- 
suchung, die die üblichen Anschauungen über das sekundäre Dicken- 
wachstum revidierte, ausreichend zu begründen, dehnte KostytscHEW 
sie auf 130 den verschiedensten Familien angehörige Arten aus und griff 
bis auf die Differenzierung des Leitungssystems aus dem Urmeristem 
der Vegetationsspitzen zurück. Dabei konnte er zwei, in ihrem Zu- 
standekommen aber nicht näher untersuchte Formen der Procambium- 
Differenzierung feststellen: 

1. Bildung eines kontinuierlichen Procambiumringes (Typ I), 

2. Bildung isolierter Procambiumstränge (Typ II). 

Während die zweite Differenzierungsart, die KosTYTscHEw aber nur 
einer sehr geringen Zahl von Dikotylen zuschreibt, der heutigen Ansicht 
nach dem Normalfall der Leitungsbahnendifferenzierung aus dem Ur- 
meristem entspricht, mutet die erste Art, die man bisher mehr als Aus- 
nahmefall wertete, vor allem deswegen zunächst etwas fremdartig an, 
weil sie nach Meinung KosTYTscHEws bei der „überwiegenden Mehrzahl 
der Dikotylen‘‘ vorkommen soll. Bei einer Durchsicht der älteren Lite- 
ratur ergab sich nun, daß Angaben über ringförmige Gewebezonen, die 
bei der Differenzierung der Vegetationskegel auftreten und mit der des 
Leitungssystems in Zusammenhang stehen, sich hin und wieder finden. 
Obwohl sie den Äußerungen KostyrscHEws bezüglich seines Typus I 
ähneln, muß doch ihre Beurteilung zum Teil recht verschieden aus- 
fallen. 

Indem so KosTYTscHEw im Gegensatz zur herrschenden Anschauung 
die Differenzierung des Procambiums in Form eines Ringes gegenüber der 
einzelner Stränge in den Vordergrund rückte, wurde indirekt eine alte 
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J. Helm: Untersuchungen über die Differenzierung 


Streitfrage wieder brennend, auf die er, wie es im Rahmen einer auf das 
sekundäre Dickenwachstum gerichteten Untersuchung lag, nicht einging. 


Schon in den 50er Jahren des vorigen Jahrhunderts standen, sich 
zeitweilig hartnäckig bekämpfend, zwei Parteien einander gegenüber: 
KARSTEN, SCHACHT und Mout auf der einen, NÂGELI und VAUPELL auf 
der anderen Seite. Die erstgenannten vertraten die Ansicht, daß bei den 
höher entwickelten Pflanzen die ,,Cambiumbiindel“ in einem dicht unter 
der Terminalknospe gelegenen, Mark und Rinde trennenden, geschlosse- 
nen ,,Cambiumring“ entstehen und sich in diesem dann weiter ausbilden. 
Dabei ist unter „Cambiumring‘‘ mehr als die das sekundäre Dicken- 
wachstum vermittelnde, heute allgemein als Cambiumring bezeichnete 
Gewebezone zu verstehen, da damals noch keine Unterscheidung zwischen 
Procambium und Cambium, ja zum Teil auch nicht zwischen diesen und 
dem Urmeristem durchgeführt wurde. Die Gegenpartei nahm vor allem 
unter Führung NAGEtis eine Differenzierung von seit Anbeginn isolierten 
„Cambiumsträngen‘“ direkt aus dem Urmeristem an, die erst nach- 
träglich untereinander zum sekundären Cambiumring im heutigen Sinne 
verbunden würden. 

Beiden Ansichten, die annähernd Parallelen zur Kostyrschzwschen 
Anschauung und der heute allgemein geltenden darstellen, lagen wirk- 
liche Beobachtungstatsachen zugrunde. Diese zwei einander gegenüber- 
stehenden Auffassungen über die Vorgänge der Differenzierung des Pro- 
cambiums, die im folgenden als Ringformtyp und Strangformtyp unter- 
schieden werden sollen, waren nicht etwa dadurch entstanden, daß sich 
die Untersuchungen jeweils auf Pflanzen stützten, die dem Typus I 
oder II von KostytscuEw zugehörten, sondern die beiderseits erlangten 
jüngsten Stadien stellten auf Grund der hier noch zu entwickelnden An- 
schauung offenbar verschieden weit vorgeschrittene Entwicklungszu- 
stände ein und desselben Vorganges dar. Bei der weichen Konsistenz und 
Kleinheit der Vegetationspitzen, bei den auf minimale Längen- 
erstreckungen sich abspielenden Differenzierungsvorgängen und in An- 
betracht der damals nur zur Verfügung stehenden Handschnitt-Technik, 
für die eine ausgesprochene Geschicklichkeit notwendig war, um ge- 
nügend dünne und vegetationspunktnahe Schnitte zu erhalten, braucht 
das nicht wunderzunehmen. Außerdem wurden zu den Untersuchungen 
keine lückenlosen Schnittserien herangezogen oder keine erhalten, sodaß 
die Differenzierung des ,,Cambriumringes“ in ,,Cambiumbündel‘ und 
„Zwischengewebe‘“‘ bereits eingetreten sein konnte und dadurch der Ein- 
druck der NäseLischen Anschauung leicht erweckt wurde. Dazu kommt 
ferner, daß nach Hansreı (1858) der ‚„Cambiumring‘‘ manchmal 
weniger in die Augen fallend und demzufolge leichter zu übersehen ist, als 
es die Procambiumstränge sind. Ja es gibt sogar Fälle, bei denen die zu 
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Leitbündeln werdenden Ringstellen die benachbarten Abschnitte ent- 
sprechend der raschen Blattentwicklung bald derartig in der Entwicklung 
überflügeln, daß auf den ersten Blick kein Zusammenhang zwischen bei- 
den zu bestehen scheint, der nur durch Verfolgung der Entwicklung auf- 
zudecken ist. 

Auf diese Weise erklären sich die einander widersprechenden Ergeb- 
nisse einer Reihe von Arbeiten, deren Verfasser teils der einen, teils der 
anderen Partei ihre Zustimmung gaben und ihre Auffassung auch auf die 
übrigen Dikotylen ausgedehnt wissen wollten. 

Auf Seiten des Ringformtyp, der uns hier speziell interessiert, stehen 
vor allem Santo (1863—1865), Russow (1873), RoTHERT (1885), Vécu- 
TING (1873—1875) und Kocx (1891). Von ihnen gebührt Santo die erste 
Stelle, und er nimmt, obwohl fest zu KARSTEN-SCHACHT-MoRt haltend, 
insofern eine vermittelnde Stellung zwischen diesen und NÄGELI ein, als 
er seinen „Verdickungsring‘‘, in dem sich die Procambiumbündel bilden, 
von einzelnen, den späteren Blattspuren entsprechenden Stellen aus seine 
Entstehung nehmen und den Ringschluß mitunter erst nach Bildung der 
Procambiumbündel erfolgen läßt. 

So wogt der Kampf zwischen den Anhängern des Ring- und Strang- 
formtyps in zahlreichen Arbeiten immer unentschieden hin und her, bis 
es 1877 mit dem Erscheinen des DE Baryschen Lehrbuches anders wird. 
Genau wie schon einige Jahre früher Sacus (1874) gab auch DE Bary der 
NicæLischen Anschauung den Vorrang und räumte der Gegenansicht an- 
scheinend die Stellung eines minder häufigen Spezialfalles ein. Genauere 
Betrachtung lehrt aber, daß es nicht so ist. Denn für seine Gesamtauf- 
fassung über die Differenzierung der Vegetationskegel bildeten die 
NiceLischen Angaben die Grundlage, und dieser sagt schon 1858, daß 
sich bei den Gefäßpflanzen zuerst das „Cambium‘“ aus dem Urmeristem 
ausscheidet, entweder als zentraler ,,Cambiumzylinder‘ oder in Form 
von „Cambiumsträngen‘ oder als ,,Cambiumring“. In dieser letzten 
Konstatierung ist aber keineswegs der Anschluß an die Gegenpartei zu er- 
blicken, sondern NAGELI wollte damit lediglich die drei tastsächlich vor- 
kommenden Fälle der Procambiumanordnung in jungen Stämmen kenn- 
zeichnen, deren Differenzierungsform ihrer endgültigen Anordnung genau 
entsprechen soll. 

Indem pe Bary diese Vorstellung übernahm, vertrat er also dabei 
keineswegs die Meinung der Verfechter des Ringformtyps. Die in der 
Streitfrage zum Ausdruck kommende, verschiedene Art der Procam- 
biumbündelentstehung, ob in einer besonderen Ringzone oder als isolierte 
Stränge direkt aus dem Urmeristem, wird hierbei durchaus nicht berührt. 
Denn nicht auf die Anordnung der Differenzierungsprodukte oder die 
Form, in der sie sich differenzieren, sondern auf den Ort und die Art der 
Entstehung hatten sich die zwei sich bekämpfenden Auffassungen be- 
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zogen. Da pe Barry so in keiner Weise auf das Wesentliche des Ring- 
formtyps einging, seine Ansicht aber für Jahrzehnte hinaus maßgebend 
blieb, war ziemlich plötzlich und auf lange Zeit eine Streitfrage zugunsten 
einer Partei entschieden, ohne daß die gegnerische jemals zur Beurteilung 
herangezogen worden war; sie trat demzufolge unberechtigterweise in 
den Hintergrund. 

Von 1877 ab faßte man also die Differenzierung des Procambiums 
nur noch im Sinne NAcELI-pE Barys auf und sprach darum der Mehr- 
zahl der pflanzlichen Objekte mit ihren distinkten Gefäßbündeln die Ent- 
stehung von isolierten Procambiumsträngen direkt aus dem Urmeristem 
zu, während man ganz entsprechend für die weniger zahlreichen und des- 
halb mehr als Sonderfall gewerteten Pflanzen, die schon primär einen 
einheitlichen, geschlossenen Ring aus Leitungsgewebe besitzen, die Diffe- 
renzierung eines Procambiumringes ebenfalls unmittelbar aus dem Ur- 
meristem annahm. 

Hier liegt nun die Stelle, die öfters Anlaß zu irrigen Vorstellungen und 
Verknüpfungen gegeben hat. Man hielt nämlich zum Teil diesen Pro- 
cambiumring für identisch mit dem „Cambium- oder Verdickungsring‘ 
der Vertreter des Ringformtyps und glaubte, durch den Nachweis der ge- 
ringen Verbreitung des Procambiumringes den früheren Angaben nun- 
mehr den ihnen zukommenden, aber beschränkteren Geltungsbereich 
zugewiesen zu haben. Sieht man sich aber, wenn man diese Ansicht ver- 
treten wollte, die Pflanzen genauer an, denen z. B. Sanıo seinen ,,Ver- 
diekungsring‘‘ zuschrieb, so bemerkt man, daß es keineswegs solche 
mit einem geschlossenen Leitungsgewebering waren, sondern gerade 
Pflanzen mit isolierten Gefäßbündeln, denen nach NAGELI-pE Bary 
Procambiumstränge zukommen würden. Man muß eben streng den nur 
bei einem Teil der Dikotylen vorkommenden Procambiumring von dem 
Verdickungsring Santos scheiden. 

Zum Teil hielt man auch die älteren Angaben über die Differenzie- 
rungsvorgänge des Procambiums überhaupt keiner weiteren Beachtung 
fiir wiirdig, oder man sah im Verdickungsring weiter nichts als den sekun- 
dären Cambiumring. So kam es, daß für die Folgezeit die Angaben über 
den Ringformtyp fast verloren gingen, ohne bisher in ihren wesentlichen 
Zügen beachtet und einer Kritik unterworfen worden zu sein, während 
der in den beiden Lehrbüchern von SACHS und DE BARY eingenommene 
Standpunkt seit den 80er Jahren dieses Teilgebiet der Morphologie voll- 
kommen beherrschte. Die dort gegebenen Darstellungen wurden als end- 
gültig und feststehend betrachtet, und selbst bedeutende Fortschritte er- 
möglichende Neuerungen, wie sie die Einführung der Mikrotomtechnik 
darstellt, vermochten nicht an der getroffenen Entscheidung zu rütteln. 

Günstig dafür war einmal die Tatsache, daß in der Folgezeit das 
morphologische Interesse zu schwinden begann, zumindest auf dem Ge- 
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biet der Leitungsbahnen, besonders nach dem Erscheinen von STRAs- 
BURGERs (1891) gleichnamigem, aber nur die Endzustände ausführlich 
behandelndem Werk; zum anderen Male hatte sich die Anschauung über 
das vorwiegende Vorkommen des Strangformtyps inzwischen so fest ein- 
gebürgert, daß bei einer großen Zahl von Arbeiten die Art der Ent- 
stehung der Procambiumbündel eine gar nicht zu erörternde Frage war, 
und so beginnen die Untersuchungen einfach erst mit den späteren Diffe- 
renzierungen unter völliger Außerachtlassung der Vorgänge, die zu ihrer 
Bildung führten. 5 

Obgleich mit Hilfe von Mikrotomschnitten ausgeführte Unter- 
suchungen von Vegetationskegeln ziemlich zahlreich und ins Einzelne 
gehend vorliegen, sind doch Angaben iiber die Art der Biindeldifferenzie- 
rung selten zu finden. Zudem griindeten sich derartige Untersuchungen 
meist auf Langsschnitte, die ja iiber einen etwa vorhandenen Ring nichts 
aussagen, falls nicht Schnittserien verwendet werden. Selbst wenn, wie 
in der Gymnospermenarbeit von Kocx (1891), einmal der Standpunkt 
von Santo wieder zum großen Teil vertreten wurde, vermochte das nicht 
zum Nachdenken oder Nachpriifen anzuregen. Ja sogar die klar ausge- 
sprochene Gegensätzlichkeit zwischen der herrschenden Anschauung über 
die Differenzierung der Procambiumbündel und Untersuchungsergeb- 
nissen, wie sie in den Worten Ramanns (1889) zutage tritt (S.49), der zu- 
mindest bei seinen Untersuchungsobjekten fest von der Existenz des 
Ringformtyps überzeugt war, zog keine Folgen nach sich. 

So blieb die Sachlage die ganze weitere Folgezeit, und es ist ent- 
schieden ein großes Verdienst KosTYTscHEws, daß er einen erneuten An- 
stoB gab, dessen es dringend bedurfte, und auf dieses vernachlässigte und 
in alten Meinungen erstarrte Gebiet wieder aufmerksam machte. In dem 
durch KostyTschews Untersuchung aufgeworfenen Problemkreis han- 
delt es sich aber nicht bloß um die Frage, ob entweder der Procambium- 
ring oder die Procambiumbündel als Hauptform der Differenzierung des 
Leitungssystems aus dem Urmeristem von Dikotylen anzusprechen sind, 
sondern es ist gleichzeitig und vor allem die alte Streitfrage der Verfechter 
des Strangform- und Ringformtyps wieder in den Vordergrund gerückt, 
die Frage also, ob die Procambiumbündel direkt aus dem Urmeristem oder 
durch Vermittlung einer etwas tiefer gelegenen Ringzone entstehen. 

Zur Klärung all dieser Verhältnisse sollen die folgenden Seiten bei- 
tragen. Dabei lag mir im Gegensatz zu KostyTscHEw, dessen spezielle 
Untersuchung erst in dem Augenblick einsetzt, wo das Procambium 
seine weitere, endgültige Differenzierung beginnt, vornehmlich daran, 
von den Vorgängen Kenntnis zu erlangen, die erst zur Bildung des Pro- 
cambiums führen. Deshalb setzt meine Untersuchung bereits am Vege- 
tationspunkt selbst ein. Zudem legte ich nicht den Hauptwert auf eine 
möglichst extensive Bearbeitung der Fragen, sondern beschränkte mich 
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auf eine kleine Zahl möglichst charakteristischer Vertreter der einzelnen 


pflanzlichen Stengelstrukturtypen, die ich einer um so intensiveren Be- 
arbeitung in genannten Richtungen unterzog. 


Terminologie. 

Bei der Durchsicht der Literatur wurde der Übelstand besonders fühl- 
bar, daß man auf vorliegendem Gebiet keine einheitliche Bezeichnung 
kennt und selbst unter gleichem Namen oft etwas entwicklungsgeschicht- 
lich und anatomisch ganz Verschiedenes versteht oder zumindest den Be- 
griff mehr oder weniger weit gefaßt wissen will, wovon sich zum Teil 
heftig geführte Debatten herleiten. Da es aber für eine möglichst weit- 
reichende Verständigung unumgänglich nötig ist, klare und eindeutige 
Begriffe zu verwenden, erscheint es deshalb angebracht, zunächst eine 
Bestimmung der hier gebrauchten Begriffe zu geben. 

Der Ausdruck Procambium soll in der heute fast allgemein gültigen 
Bedeutung angewandt werden. Demzufolge verstehe ich darunter ein 
Gewebe aus schmalen, relativ verlängerten, später sogar prosenchyma- 
tischen Zellen, die sehr plasmareich, noch teilungstätig und wachstums- 
fähig sind und sich im Verlauf ihrer weiteren Entwicklung zu Elementen 
des Leitungsgewebes differenzieren. (,,Die meristematische Aulage des 
Gefäßbündels‘‘ nach WIesNEer-LINSBAUER [1924].) Eine Namensände- 
rung dieses fest eingebürgerten Begriffes ist, da nicht viel damit ge- 
wonnen, kaum zu befürworten, trotz des berechtigten Einwandes von 
Russow (1873), daß das Procambium nicht nur Pro-Cambium ist, son- 
dern zugleich eine Vorstufe des gesamten Leitbündels. Bei derartiger 
Definition des Procambiums bin ich mir wohl bewußt, daß ich mich da- 
mit in einem gewissen Gegensatz zu HABERLANDT (1924) befinde, der als 
Procambium das Bildungsgewebe für die Hauptmasse des Stranggewebes 
bezeichnet, also das Bildungsgewebe für sowohl das Leitungs- als auch 
das Skelettsystem. Da ich anläßlich der Erörterungen über Kosty- 
TSCHEWS 3. Gruppe nochmals eingehend auf diese Verhältnisse zurück- 
komme und dort meine Stellungnahme ausführlich begründe, erübrigt 
sich an dieser Stelle ein weiteres Eingehen darauf (S. 173 ff.). 

Bedeutend schwieriger gestaltet es sich, die einzelnen Angaben über 
in Nähe des Vegetationspunktes gelegene, ringförmige Gewebezonen, die 
aus jüngster und älterer Zeit bekannt sind, ihren Wesenszügen ent- 
sprechend einzuordnen und durch das Typische erfassende Bezeich- 
nungen auseinander zu halten. Erschwert wird dies neben der verschie- 
denartigen Benennung, die die doch teilweise übereinstimmenden Ge- 
webepartien erfahren haben, noch vornehmlich dadurch, daß diese 
älteren Auffassungen durchaus nicht immer in ihrem ursprünglichen 
Sinn und obendrein noch miteinander vermengt in unsere heutigen Vor- 


stellungen eingegangen sind. 
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Trotzdem glaube ich aber, genau wie im Falle der Einzelunter- 
suchungen, mit zwei Begriffen auskommen zu kénnen, und zwar denen 

Von einem Procambiumring werde ich im Gegensatz zu Kosry- 
TSCHEW nur in den Fällen sprechen, wo tatsächlich eine ringförmige An- 
ordnung echter Procambiumzellen vorliegt. 

Untereinem primären Meristemring versteheich eine in Nahe des Vege- 
tationspunktes und zwischen den im Beginn ihrer Differenzierung be- 
griffenen Mark- und Rindenzellen gelegene, ringférmige Gewebezone, die 
im Gegensatz zum beiderseits angrenzenden Gewebe noch aus lauter 
vollauf meristematischen und etwa isodiametrischen Zellen besteht. Fiir 
diesen zweiten Ring erschien mir keine der bereits vorliegenden und in 
ganz verschiedenem Sinne gebrauchten Bezeichnungen angebracht, da 
man heute zum Teil darunter etwas anderes versteht (Cambiumring, 
Verdickungsring), oder dieselben sich überhaupt nicht eingebiirgert 
haben (Desmogenring, Mesistemring). Die Begriindung dafiir, warum 
ich den Namen primärer Meristemring fiir besonders geeignet halte, 
möchte ich mir für die Diskussion vorbehalten (S. 183 ff.). 

Im weiteren Entwicklungsverlauf entstehen aus den Zellen des pri- 
mären Meristemringes, der etwas länger als das ihn beiderseits umgebende 
Gewebe seinen meristematischen Zustand bewahrt, vorwiegend durch 
Längsteilungen, die entweder den ganzen Ring einnehmen oder lokal be- 
schränkt bleiben, der Procambiumring bzw. isolierte Procambiumbündel. 
Letztere sind dann durch Parenchym oder mechanisches Gewebe von- 
einander getrennt, wozu sich die restlichen Meristemringzellen inzwischen 
differenziert haben. 

Die einzelnen Phasen dieses Differenzierungsvorganges, die sich zwi- 
schen den Meristemring und die eben charakterisierten Endzustände ein- 
schalten, bezeichne ich insgesamt als: in Differenzierung begriffener Meri- 
stemring und unterscheide dabei einen in Differenzierung auf isolierte 
Procambiumbündel hin begriffenen Meristemring von einem in Differen- 
zierung auf einen geschlossenen Procambiumring hin begriffenen. 


Methodik. 

Was die Auswahl der Objekte betrifft, so suchte ich meine Untersuchungs- 
pflanzen an Hand der von KosTYTscHEw aufgestellten Einteilung der Diko- 
tylen aus, ließ dabei aber mehr praktische Gesichtspunkte walten. Jedoch 
wurde stets darauf geachtet, daß aus jeder Gruppe KostYTscHEws zumindest ein 
Vertreter untersucht wurde, insbesondere: 


1. Aristolochia sipho, 5. Arabis albida, 
2. Ricinus communis, 6. Veronica speciosa, 
3. Helianthus annuus, 7. Lysimachia punctata. 


4. Ranunculus acer, 
Als Material dienten stets junge, nur vegetative Triebspitzen von älteren, 
kräftig entwickelten Pflanzen. Wurden mehr ausnahmsweise Keimpflanzen ver- 
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wendet (Helianthus annuus, Ricinus communis), so entstammten sie eigener An- 
zucht und hatten zur Zeit der Fixierung zumindest vier sichtbare Internodien 
über den Keimblättern abgegliedert. Auf diese Weise wurde es erreicht, daß 
weder das Hypokotyl noch die ersten Internodien zur Untersuchung gelangten, 
die nach FLOT mitunter auch noch vom typischen Stengelbau des betreffenden 
Objektes etwas abweichende Verhältnisse aufweisen können. 

Die Fixierung des Materials erfolgte im frischen Zustand und ausnahmslos 
mittels Juel a Alkohol) unter wiederholter Benutzung der Luftpumpe und 
Erneuerung des Fixierungsgemisches. Danach wurden die Objekte auf dem 
üblichen Wege in Paraffin von 52° eingebettet. 

Geschnitien wurde mit einem Minot-Mikrotom, und zwar fast ausschließlich 
5 x (seltener 10 „), während Kostyrschzw im allgemeinen wohl nur Hand- 
schnitte untersuchte. 

Die anfangs durchgeführte Anwendung von Eau de Javelle (nach Angabe 
KostytscuEws) oder von Farbstoffen, die nur die jungen Zellwände, den plasma- 
tischen Zellinhalt aber kaum färben (Mucikarmin), mußte bald aufgegeben wer- 
den, da auf diese Weise nicht weiter zu gelangen war. Dagegen vermochten gerade 
die plasmatischen Zellbestandteile, die bei Kostytscuzw keine Berücksichtigung 
erfuhren, wertvolle Hinweise zu geben, und deshalb wurde neben der Wand- 
färbung noch eine besondere Plasma- und Kernfärbung durchgeführt (meist 
mittels Eosin). Für die Stärke dieser Färbung wird natürlich in erster Linie die 
relative Plasmamenge der Zelle ausschlaggebend sein, die ihrerseits wieder den 
mehr oder weniger meristematischen Charakter der betreffenden Zelle kenn- 
zeichnet. Dabei darf aber nicht immer aus der unterschiedlichen Färbung gleicher 
Zonen der den verschiedensten Familien angehörigen Objekte auch unbedingt auf 
verschiedenen Differenzierungsgrad derselben geschlossen werden, sondern dies 
ist nur bezüglich einunddesselben Objektes möglich. Denn solche Pflanzen, — 
Helianthus annuus dürfte in ihre Nähe zu stellen sein — für die ein ziemlich 
solartiges Plasma spezifisch ist, werden nach der durch die Einbettung be- 
dingten Wasserentziehung eine relativ geringe färbbare Plasmamenge selbst in 
ihren Meristemzellen aufweisen. Für derartige Fälle kann mit Vorteil das Ver- 
halten der Zellkerne Farbstoffen gegenüber in Betracht gezogen werden, das in 
gleicher Richtung liegt und auch bei starker Plasmafärbung vorhanden ist, nur 
dann relativ zurücktritt. Bereits Schwarz wies 1877 darauf hin, daß noch 
teilungsfähige Kerne sich dunkler färben als solche, die den teilungstätigen Zu- 
stand schon verlassen haben. Zur Färbung der zellulose- und pektinreichen 
jungen Zellwände diente entweder die T'intenfärbung nach Koch, die zwar schnell 
auszuführen und sehr haltbar ist, aber bezüglich des richtigen Auswaschungs- 
momentes etwas Schwierigkeiten bereitet, oder Mucikarmin, das nicht ganz licht- 
echt, im übrigen aber sehr brauchbar ist. Ein weiteres, sehr schneil wirkendes und 
auch haltbares Färbemittelfür junge Zellwände fand sich im Hämatozylin EnRLICH, 
das gleichzeitig das Plasma etwas anfärbt, dem man aber durch Nachfärben mit 
Eosin eine andere, unterschiedliche Tönung verleihen kann. 

Größte Sorgfalt wurde auf das Anfertigen der Zeichnungen verwendet, die 
mit einem Epınserschen Zeichenapparat (Leitz) ausgeführt wurden unter Be- 
nutzung der Huyeensschen Okulare 1 (Leitz) und 4 (Zeıss), des Kompensations- 
okulars 6 (Zeiss) sowie der Apochromatobjektive 8 und 16 mm (Zeıss) und der 
Achromatobjektive 5 und 7 (Leitz). Die einzelnen vorgenommenen Kombina- 
tionen genannter Linsen ergaben unter Berücksichtigung der Bildentfernung vom 
Okular eine 72-, 92-, 135-, 215-, 271-, 402- und 830fache Vergrößerung. 

Zur Orientierung ist ferner noch anzugeben, daß bei den zur Untersuchung 
gelangten Vegetationskegeln das unterhalb eines Knotens befindliche Internodium 
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die gleiche Ziffernbezeichnung wie der darüber gelegene Knoten erfahren wird. 
Alle angeführten Höhenangaben sind naturgemäß sehr relativ, da sie ganz vom 
Entwicklungszustand des betreffenden Vegetationskegels bzw. des seiner Blätter 
abhängen, sodaß im Extrem sich alles genau um einen Knoten bzw. ein Inter- 
nodium verschieben kann, wenn das jüngste Blatt zur Zeit der Fixierung eben 
erst im Begriff war, sich vom Vegetationskegel abzugliedern. 

Die Untersuchung beschränkte sich aber nicht nur auf eingebettetes Material, 
sondern es wurde an den gleichen, aber lebenden Objekten versucht, eine physio- 
logische Charakterisierung des Procambiums durchzuführen. Gelenkt wurde ich 
darauf durch das verschiedene Verhalten gegenüber denselben Farbstoffen, 
welches das Protoplasma der Procambium- und Parenchymzellen auf Schnitten 
durch den distalen Teil junger Vegetationskegel zeigt, und dem anscheinend auch 
verschiedenartige physiologische und biochemische Zustände und Vorgänge 
parallel gehen. 

Versuche, in denen Handquerschnitte durch junge Internodien von Vero- 
nica speciosa, Hypericum inodorum u. a. in entsprechend verdünnte Lösungen 
(1 : 10 000) von Vitalfarbstoffen (Methylenblau u. a.) gebracht wurden, verliefen 
ohne befriedigendes Ergebnis. Wohl zeigten sich mitunter die procambiumhaltigen 
Gewebestellen etwas anders oder nicht gefärbt, dann beruhte dies aber entweder 
darauf, daß das Protoplasma hier dichter und in relativ größerer Menge in den 
Zellen vorhanden war, oder daß die Procambiumzellen allem Anschein nach an- 
geschnitten waren. Auf zum Vergleich herangezogenen Längsschnitten erwiesen 
sie sich stets als färbbar. Die in der Tat auf einem Schnitt bisweilen angetrof- 
fenen verschiedenen Farbtönungen waren aber nie so kontrastreich, daß auch 
unter Berücksichtigung der Plasma- und Vakuolenverhältnisse berechtigte 
Schlüsse auf andersartiges physiologisches Verhalten gezogen werden konnten. 

Die Anwendung von Indikatorlösungen (Neutralrot und Methylorange in 
verdünnten Lösungen, die soeben entweder nach der alkalischen oder sauren Seite 
umgeschlagen waren) sollte Aufschluß darüber geben, ob die physiologischen 
Vorgänge in den einzelnen Geweben sich vielleicht bei verschiedenen px-Werten 
abspielen. Gedacht war dabei daran, schon in Nähe des Vegetationspunktes 
einen ähnlichen Abfall der pg-Werte nachzuweisen, wie ihn PRIESTLEY (1923) 
in tieferen Stengelregionen feststellte und für das Erhalten und Wiedergewinnen 
des meristematischen Zustandes verantwortlich macht. Die verwendeten Lösun- 
gen ergaben aber kein Resultat; entweder ist in der zur Untersuchung gelangten 
Querschnittshöhe (1. und 2. Internodium) noch kein H--Gefälle vorhanden, was 
aber bei dem dichteren Plasmagehalt in den Zellen der Procambiumzone ge- 
genüber denen der angrenzenden Gewebe sehr fraglich erscheint, oder es war, 
was wahrscheinlicher ist, der Umschlagsbereich der Indikatoren nicht eng ge- 
nug gewählt. 

Brauchbarer scheint mir eine andere Methode zu sein, vor allem, um 
schon am lebenden, ungefärbten Objekt neben dem etwa vorhan- 
denen Procambiumring sogar den Meristemring nachzuweisen und deut- 
lich sichtbar zu machen. Diese Methode beruht auf der Reaktion von 
Katalase gegenüber H,O, und besteht einfach im Zusetzen von 1% H,O, 
zu Handschnitten. Stets zeigte sich dann, — ich prüfte sämtliche auch 
mit dem Mikrotom untersuchten Objekte und stellte noch Proben mehr 
tastender Art an den verschiedensten Pflanzen an — daß über dem 
Procambiumring oder dem primären Meristemring und allen sonstigen 
meristematischen sowie procambium- oder leitbündelführenden Stellen 
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sich keine O,-Blasenentwicklung nachweisen läßt, sondern daß diese Be- 
zirke sich klar und deutlich vom angrenzenden, meist stark blasen- 
bildenden Gewebe abheben, das im weiteren Entwicklungsgang zu Mark 

Diese Reaktion scheint nun darauf zu deuten, daß die blasenfreien 
Gewebezonen keine Katalase enthielten und deshalb die O,-Ausscheidung 
dort unterbleiben mußte. Dem steht aber die allgemeine Anschauung ent- 
gegen, die allen atmenden, pflanzlichen wie tierischen Zellen Katalase 
zuschreibt, wenn auch in den verschiedensten Konzentrationen (Ba- 
TELLI und STERN 1910, LAKON 1922, OPPENHEIMER 1925—1929). Die An- 
nahme einer zu geringen Katalasemenge, um sichtbare Wirkungen in den 
von Blasen freibleibenden Gewebestellen hervorzubringen, ist bei der 
katalytischen Wirksamkeit der Katalase als zu unwahrscheinlich fallen 
zu lassen. Eher könnte man schon an eine Beeinträchtigung der Wirk- 
samkeit der Katalase denken, die durch Abweichung vom p,-Optimum 
verursacht wird, da sowohl Basen als auch besonders Säuren hemmend 
wirken. 

Angaben über die Katalasetopographie liegen bisher nur ganz wenig 
vor. Da aber in den betreffenden Untersuchungen die Katalase ent- 
weder in frischem Gewebebrei oder in solchem aus getrockneten, zer- 
riebenen Organen nachgewiesen und bestimmt wurde, konnten so nur 
Mengenunterschiede in den verschiedenen Höhen eines Organs (STANEK 
1907, für dieZuckerrübenwurzel) oder bezüglich junger und fertig ausge- 
bildeter Organe festgestellt werden (GRACANIN 1926, für junge und alte 
Wurzeln, Stengel und Blätter; Kurssanow 1930, für austreibende und 
ruhende Knospen), während damit über die Katalaseverhältnisse in den 
einzelnen Geweben nichts ausgesagt war. Ein Befund von Kurssanow 
hat insofern Ähnlichkeit mit hier gemachten Beobachtungen, als er 
mittels seiner Methode in ruhenden Blattknospen, also meristemati- 
schem Gewebe, von Ulmus pedunculata und Quercus pedunculata keine 
Katalase entdecken konnte. Auch bei meinen Pflanzen zeigten die 
Spitzen der Vegetationskegel wie auch die Achselknospenkomplexe 
gegenüber H,O, genau das gleiche Verhalten wie die Procambium- oder 
Meristemringzellen. 

Besitzen wir also bis heute noch keine Angaben über Katalasevor- 
kommen in den einzelnen Geweben, so möchte ich doch trotz der ge- 
schilderten Befunde nicht unbedingt daraus schließen, daß die blasen- 
frei bleibenden Gewebezonen auch katalasefrei sind, und zwar aus folgen- 
den Gründen: allen vier Geweben bzw. Gewebezonen (Procambium, 
Meristemring, Vegetationskegelspitze und Achselknospe) ist gemeinsam, 
daß sie keine Interzellularen besitzen. Dasselbe gilt auch für das die 
gleiche Reaktion aufweisende mechanische Gewebe, das aber nicht mit in 
die Beurteilung einbezogen werden soll, weil es auf den hauptsächlich 
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untersuchten Schnitthöhen noch nicht ausgebildet war. Aus dieser Tat- 
sache kann gemutmaßt werden, daß die Anwesenheit von Luftkeimen 
nötig ist, damit der intrazellular entstehende und im gelösten Zustand 
die Zelle passierende O, in Gasform übergeht. Luftkeime würden aber 
vor allem im schon frühzeitig Interzellularen besitzenden Mark- und 
Rindenparenchym gegeben sein und müßten infolge Mangels an Inter- 
zellularen in den angeführten Geweben fehlen und damit dort auch die 
sichtbare Katalasereaktion. Wenn es sich so verhielt, könnte der bei- 
spielsweise aus den Procambiumzellen gelöst austretende O, einfach in 
das über der Zelloberfläche befindliche H,0,-haltige Wasser diffundieren, 
ohne je in Blasenform aufzutreten, oder er wanderte, ohne daß es sichtbar 
würde, von Zelle zu Zelle, bis er an eine Interzellulare und damit Luft- 
keime stieße, die ihm erst jetzt den Übergang in Gasform ermöglichten. 

Um diese bloße Vermutung zu klären, wurden Handquerschnitte in 
kürzeren und längeren Intervallen unter einer Quecksilberluftpumpe 
ausgepumpt, wobei zum Teil als Aufenthaltsmedium nicht Leitungs- 
wasser, sondern ToTTIsGHAMsche Nährlösung in entsprechs nder Ver- 
dünnung benutzt wurde. Die teilweise erst am folgenden Morgen vorge- 
nommene Untersuchung mit 1% H,O,-Lésung sollte auch noch zur Ent- 
fernung etwa zurückgebliebener Spuren von Atmungssauerstoff bei- 
tragen. Daß dieses Ziel doch mehr oder weniger erreicht wurde, glaube 
ich darin erblicken zu können, daß zu dieser Zeit meist ein Teil der 
Schnitte abgestorben war, was offenbar auf O,-Mangel zurückzuführen 
sein dürfte. Die übrigen, lebend gebliebenen und zur Untersuchung ge- 
langten Schnitte zeigten aber stets das oben charakterisierte Verhalten 
wieder. Ob nun tatsächlich keine Luftkeime mehr vorhanden waren, 
diese Frage zu entscheiden, ist allerdings äußerst schwierig. 

Versuche, auch über die Procambiumzonen von Veronica speciosa oder 
Hypercium inod. Luftkeime dadurch zu bringen, daß der ganze Schnitt 
mit Talkum bestreut wurde, führten zu dem früheren Ergebnis, da beim 
Aufbringen der H,O,-Lésung das Talkum wegschwamm. Gelang es so 
leider nicht, die Gründe des positiven oder negativen Ausfalls der Kata- 
lasereaktion eindeutig anzugeben, so ist es doch wenigstens nicht unver- 
sucht geblieben, der Lüsung des Problems näher zu kommen. 

Kann nach all dem aus dem positiven oder negativen Ausfall der Kata- 
lasereaktion nichts Bestimmtes über Vorkommen oder Fehlen von Kata- 
lase in den einzelnen Geweben geschlossen werden, so ist die Reaktion doch 
durchaus nicht wertlos. Ganz besonders geeignet ist sie zur Demonstration 
der Lage und Anordnung junger Procambium- und Meristemzellen, und 
sie war ein sehr gutes Hilfsmittel, um schon am lebenden Objekt inmitten 
äußerlich noch gleichartig erscheinender Meristemzellen, die eben im Be- 
griff stehen, sich zu differenzieren, den primären Meristemring zu erken- 
nen, und vor allem seine ringförmige Gestalt schlagend zu beweisen. 
8*+ 














J. Helm: Untersuchungen über die Differenzierung 


Eigene Untersuchungen. 

Um Klarheit über die Differenzierungsvorgänge des Procambiums 
zu erlangen, und um die eingangs erwähnte Verwechslung des nur be- 
stimmten Pflanzen zukommenden Procambiumringes mit dem Cam- 
bium- oder Verdickungsring älterer Autoren von vornherein auszu- 
schließen, scheint es mir am zweckmäßigsten zu sein, eine reinliche Tren- 
nung der Objekte mit isolierten Procambiumbündeln von denen vorzu- 
nehmen, die einen kontinuierlichen Procambiumring aufweisen. 

So sollen nunmehr an erster Stelle die die Mehrzahl der Dikotylen 
ausmachenden Formen mit isolierten Procambiumbündeln einer bereits 
am Vegetationspunkt einsetzenden Untersuchung der Differenzierungs- 
vorgänge ihres Leitungsgewebes unterworfen werden (I. Untertyp). 
Danach werden die gleichen Vorgängean Pflanzen, die einen geschlossenen 
Procambiumring besitzen, zur Untersuchung gelangen (II. Untertyp). 

In den über die einzelnen Untersuchungsobjekte angefertigten Be- 
fundangaben sollen zunächst nur kurze Darstellungen des Sachver- 
haltes gemacht werden, ohne daß näher darauf eingegangen werden 
wird, soweit dies nicht zum Verständnis des Folgenden nötig ist oder es 
sich um ganz spezielle Verhältnisse des betreffenden Objektes handelt. 
Am Ende jedes der zwei untersuchten Untertypen wird dann unter 
Außerachtlassung des Speziellen eine aus allen angeführten Objekten 
das Gemeinsame und Typische herausstellende Zusammenfassung und 
damit eine Charakterisierung der Differenzierungsvorgänge des be- 
treffenden Untertyps gegeben werden, während über einen Vergleich 
beider Untertypen hinausgehende Erörterungen und Darlegungen der 
Beziehungen zu andersartigen Angaben der Diskussion vorbehalten 
bleiben sollen. 


L Untertyp: Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln. 
A. Aristolochia sipho. 

Es bot besonderes Interesse, gerade an dieser Pflanze die Ent- 
stehung der Leitbündel einer eingehenden Untersuchung zu unterziehen. 
Schien doch insbesondere bei Aristolochia sipho die Auffassung der Ver- 
treter des Strangformtyps am besten begründet zu sein, weil hier die die 
Leitbündel voneinander trennenden Markstrahlen sehr typisch ausgebil- 
det sind und auch während des sekundären Dickenwachstums erhalten 
bleiben. Außerdem wird gerade Aristolochia sipho im Unterricht zur 
Untersuchung des Leitbündelbaues viel verwendet, und deshalb ist 
eine genauere Kenntnis der Differenzierungsvorgänge des Procambiums 
aus dem Urmeristem des Vegetationskegels sehr erwünscht. Die er- 
zielten Ergebnisse sind bisher noch nicht bekannt gewesen und machen 
es nötig, unsere heutigen Vorstellungen etwas zu ändern. 
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Die Orientierung der Schnitte dieser Pflanze ist durch die zweizeilige 
Beblätterung des Stengels sehr erleichtert. Querschnitte durch den Ve- 
getationskegel bieten bis zur Höhe des ersten Knotens das bekannte, über 
den ganzen Schnitt gleichmäßig verteilte meristematische Zellnetz. Ist 
dann das 1. Blatt an den Stengel herangetreten, in dessen Mitte sich je 
nach seinem Alter mitunter schon eine kleine Gruppe von etwas englumi- 
geren Zellen bemerkbar macht, so ändert sich das Bild. Inmitten desjeni- 
gen Querschnitt-Teiles, der dem darüber gelegenen Vegetationskegelab - 
schnitt entspricht, zeichnet sich bei genügend differenzierter Färbung 





Abb.1. Aristolochia sipho. Stengelquerschnitt etwa in Höhe des 1. Knotens mit dem 
Meristemring. m = Medianbündel, 1 = Lateralbündel des 1. Blattes, Vergr. 241 X. 


eine etwa drei Zellen breite, ringférmige Geweberegion durch stärkere 
Tingierbarkeit ihres plasmatischen Zellinhaltes aus, während sonst 
Größen- oder Formunterschiede dieser Zellen von den übrigen äußerlich 
noch völlig meristematisch erscheinenden Querschnittzellen nicht fest- 
zustellen sind (Abb. 1). Das schon procambiale Medianbündel und die 
zwei eben erst auftretenden, noch völlig meristematischen späteren 
Lateralbündel des ersten Blattes haben den gleichen, von den übrigen 
Zellen sich abhebenden Farbton angenommen. Darin kann man vielleicht 
schon einen Hinweis auf die Bedeutung jener als primärer Meristemring 
zu bezeichnenden Ringzone erblicken. Auch mittels der Katalasereaktion 
konnte der Ring als solcher klar erkannt werden. 
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Auf den Folgeschnitten entfernen sich die infolge ihres Verlaufs etwas 
schräg angeschnittenen Anlagen der Lateralbiindel immer mehr vom Me- 
dianbündel und rücken nach der Gegenseite zu, so den primären Meristem- 
ring stiickweise weiter umgreifend. Zu gleicher Zeit, wie sich letzterer 
vor dem näher herangekommenen Medianbündel öffnet, um es auf- 
zunehmen, entstehen auf der gegeniiberliegenden Ringseite, etwas 
rechts und links von der Mediane entfernt, ebenfalls zwei Offnungen, 
die zur Aufnahme der zentralwärts einbiegenden Lateralbündelstränge 
dienen. Abb. 2 gibt ein gleiches Stadium aus einem Internodium tiefer 
schematisch wieder. Ist wenige u darauf der Meristemring wieder ge- 
schlossen, so treten bis zum 2. Knoten keine weiteren Veränderungen 
an ihm auf, und er erscheint auf seinem ganzen Umfang noch ziem- 
lich gleichartig und gleichmäßig ausgebildet. Lediglich an drei, den ab- 


ER 2 
} 
CRI 


Abb. 2. Aristolochia sipho. Schematischer Sten- Abb. 3. Aristolochia sipho. Teilstück des Me- 
gelquerschnitt durch das 2. Internodium. J, ZI, ristemringes aus dem 1. Internodium mit dem 
ITI = Teilstücke des Meristemringes, dazwischen etwas kleinzelligeren, rundlichen Komplex des 





die drei Öffnungen zum Eintritt des Median- (m) eingetretenen Lateralbündels (1). 
und der beiden Lateralbündel (1) des 2. Blattes. Vergr. 241 X. 
Vergr. 86 X. 


warts verlaufenden künftigen Leitbündelsträngen des 1. Blattes ent- 
sprechenden Stellen besitzen mitunter die Ringzellen schon etwas klei- 
neren Querdurchmesser. Zuweilen lassen sich die Anlagen der Lateral- 
bündel — und das wird wohl vom Entwicklungszustand der zugehörigen 
Blätter abhängen und damit schwanken — jetzt im Ring als ein um einen 
Mittelpunkt angeordneter Komplex aus eben etwas englumigeren Zellen 
nachweisen (Abb. 3). 

Mittlerweile hebt sich der Meristemring immer schärfer vom beider- 
seits angrenzenden Meristem, das zu Mark- und Rindenparenchym wird, 
dadurch ab, daß die Zellen des letzteren im Gegensatz zu den Ringzellen, 
vom Mark aus beginnend und nach außen zu fortschreitend, immer plas- 
maärmer erscheinen, während an ihnen Größen- oder Formunterschiede 
von den Meristemringzellen auf Quer- wie Längsschnitten zunächst 
noch nicht zu bemerken sind. Diese treten erst von dem Augenblick an 
auf, wo einerseits außer der starken Abnahme der Teilungsaktivität die 
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jungen Mark- und Rindenzellen durch gesteigerte Wasseraufnahme und 
unter VergréBerung des Zellsaftraumes Wachstum, vor allem Breiten- 
wachstum, zeigen, andererseits die Ringzellen in ihrer meristematischen 
Zellteilungstätigkeit noch fortfahren. Das zunächst noch vorhandene 
einheitliche Verhalten und Aussehen der Meristemringzellen geht in der 
Folgezeit alsbald dadurch verloren, daß sich die Ringzellen an einzelnen 
Stellen vorzugsweise durch Längswände teilen, während die übrigen ihren 
mehrseitswendigen Teilungsrhythmus annähernd beibehalten. Auf diesem 
Wege ergeben sich schließlich englumigere, zum Teil sogar längere Ring- 
zellen neben weiteren und kürzeren, die sich ihrerseits wieder von den 
Parenchymzellen des Markes und der Rinde unterscheiden. Diese letzt- 
erwähnten Vorgänge spielen sich jedoch vornehmlich erst im folgenden 
2. Internodium ab, jetzt gegen Ende des 
ersten ist lediglich ihr Beginn schon etwas 
erkennbar. 

Da in der Achsel des 2. Blattes bereits 
eine kleine Knospe vorhanden ist, macht 
sich im Gegensatz zu den Verhältnissen im 
1. Internodium schon in nächster Nähe des 
Knotens eine Beeinflussung des Meristem- 
ringesgeltend. Deretwasschräg zur Stengel- 
achse gerichtete Gewebekomplex der Achsel- 
knosperuft schon zu einer Zeit eine Öffnung 
des nun in weiterer Differenzierung befind- 
lichen Meristemringes hervor, zu der dasan- {voice stengeiouerschäitt nahe des 
rückende, aber noch zu weitentfernt gelegene 2. Knotens. m = Medianbündel, ! = 
Medianbündel noch keinen Einfluß ausübt, u on Le x 
obgleich der Achselknospenkomplex seine Vestiouses 88%. 
untere Grenze erreicht, wenn er ungefähr die Stelle des nunmehr durch 
mehr parenchymatische Zellen ersetzten Meristemringstückes berührt, 
also selbst nicht in den Ringeintritt. Dabeierfolgt die Ringöffnung wie üb- 
lich dadurch, daß sich der Meristemring an der betreffenden Stelle immer 
mehr einengt und schließlich durchschnürt (Abb. 4); d. h. die meriste- 
matischen Ringzellen haben sich an dieser Stelle von beiden Seiten aus 
zu parenchymatischen Gewebselementen differenziert, so eine direkte 
Verbindung des Markes mit der Rinde durch gleichartiges Gewebe 
herstellend, eine Bildung, die die Amerikaner mit dem Worte ,,gap“ be- 
legen. Während die schräg abwärts verlaufenden procambialen Stränge 
der Lateralbündel des 2. Blattes den Ring weiter umgreifen und in zwei Öff- 
nungen desselben einrücken, schließt alsbald auch das Medianbündel die 
dritte Öffnung, nachdem es sich vorher in drei noch zusammenhängende 
procambiale Einzelbündel geteilt hat, deren mittleres bereits mehrere 
Phloömprimanen und ein Spiralgefäß differenziert enthält (Abb. 2). 
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So liegt gegen Ende des 2. Internodiums wiederum ein geschlossener, 
durch besonders starke Tingierbarkeit ausgezeichneter Gewebering 
vor, der jetzt aber nicht mehr als reiner, sondern schon als in weiterer 
Differenzierung begriffener Meristemring aufzufassen ist. Eine Weiter- 
differenzierung gegeniiber der am 1. Knoten vorgefundenen Ringzone, 
die aus lauter Meristemzellen bestand, liegt insofern vor, als einerseits 
einzelne Ringteilstiicke bereits aus wirklichen Procambiumzellen be- 
stehen, — es sind dies die den abwärts verlaufenden Blattspuren, in- 
sonderheit des 2. Blattes, entsprechenden Stellen — andererseits weitere 
Ringteilstiicke sich durch eine rege lokale Langsteilung ihrer Zellen aus- 
zeichnen und deren Zahl so vermehren. 

Alsbald heben sich in diesem Ring 10 Stellen besonders hervor, die auf 
den Folgeschnitten aus im Querschnitt immer kleinzelliger werdenden 
und schon mehr oder weni- 
ger procambialen Zellen be- 
stehen und infolge ihrer er- 





Abb. 5. Abb. 6. 


Abb. 5. Aristolochia sipho. Anfangsstadium der Differenzierung von Procambiumbiindeln im 

Meristemring. Zwei Differenzierungszentren. Vergr. 241 X. — Abb. 6. Aristolochia sipho. Sche- 

matischer Stengelquerschnitt durch das 3. Internodium mit den 10 Procambiumbiindeln. Bezeich- 
nungen siehe im Text. Vergr. 46. 


héhten Zahl einen etwas ins Mark vorspringenden Komplex bilden 
(Abb. 5). Diese Bezirke, die gleichsam Teilungs- und Differenzie- 
rungszentren im ehemaligen Meristemring darstellen, bleiben zunächst 
noch durch andere, ihren meristematischen Charakter sowie ihre Zell- 
größe und Zellenzahl annähernd beibehaltende Ringpartien untereinan- 
der verbunden. Auch jetzt noch zeigt der ganze auf der Innenseite etwas 
wellige Ring durchaus einheitliches Verhalten gegenüber Plasmafarb- 
stoffen oder der Katalasereaktion und läßt so die ursprüngliche Gleich- 
heit der einzelnen ehemaligen Meristemringteilstücke noch erkennen, die 
nunmehr verschiedenen Differenzierungsendzuständen zustreben. 

Jene 10 Zentren setzen sich zusammen aus den im Ring entsprechen- 
den Stellen (Abb.6): der drei aus dem Medianbündel des 2. Blattes hervor- 
gegangenen Procambiumstränge (1, 2, 3), der zwei procambialen Lateral- 
stränge desselben Blattes (5, 6) sowie des von beiden letzteren einge- 
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schlossenen Ringstückes, das die Fortsetzung des Medianbündels von 
Blatt 1 darstellt (4). Die noch verbleibenden vier Bezirke gehen aus den 
rechts und links zwischen den Lateralsträngen und den auBeren Bündeln 
des Medianbiindels von Blatt 2 umgrenzten Ringstiicken zu je zwei her- 
vor (7, 8; 9, 10). Diese auf die Entstehung isolierter Procambiumbiindel 
hinzielenden Vorgänge bedingen, daB die Ringzone ihren urspriinglichen 
Charakter als Meristemring immer mehr verliert. 

Im 3. Internodium spielen sich zunächst die schon erörterten Vor- 
gänge, die die Achselknospe und den Eintritt der procambialen, jetzt 
durchweg Phloëm- und Xylemprimanen führenden Blattspurbündel be- 
treffen, in ganz entsprechender Weise wie im 2. Internodium ab. Das 
Medianbündel spaltet sich ebenfalls kurz vor seinem Eintritt in den Ring 
in drei noch etwas zusammenhängende Einzelbündel auf, die die Ring- 
stelle der verschwindenden Lateralstränge des 2. und des Median- 
bündels des 1. Blattes einnehmen (4, 5, 6). 

Nachdem der Ringschluß wieder erfolgt ist, treten die mit der Weiter- 
differenzierung des Meristemringes verbundenen Vorgänge von Schnitt zu 
Schnitt klarer zutage, da neben der Procambiumzell- und Bündelbildung 
die zwischen den einzelnen Zentren gelegenen Ringpartien immer mehr 
ihren meristematischen Charakter verlieren und dafür einen parenchyma- 
tischen, d. h. Mark und Rinde ähnlichen erwerben. Dadurch werden diese 
Zellen weniger anfärbbar und großlumiger. Schließlich sind bei anhalten- 
der Teilungstätigkeit inden Zentren 10 oval geformte, kleinzellige und pro- 
cambiale Zellbezirke vorhanden, die in Form eines Kreises angeordnet, 
deutlich voneinander allseitig durch Parenchym getrennt sind. Jetzt 
ist der frühere Zusammenhang weder mit Plasmafarbstoffen noch der 
Katalasereaktion nachweisbar (Stadium der Abb. 6). Damit ist jene für 
Aristolochia sipho allgemein bekannte, wenn auch noch fast procambiale 
Struktur erreicht. Die durch parenchymatische Markstrahlen vonein- 
ander getrennten Procambiumstränge haben auf dem zuletzt betrach- 
teten Entwicklungszustand erst zum Teil Phloëm- und Xylemprimanen 
differenziert ; die vier zuletzt als stammeigene Bündel aus dem Meristem- 
ring entstandenen Procambiumstränge sind aber vorläufig noch ganz 
procambial. So findet sich erstmalig gegen Ende des 3. Internodiums 
ungefähr jenes Differenzierungsstadium der Blattspur- oder stamm- 
eigenen Bündel sowie der Markstrahlen vor, das KoSTYTSCHEW in seiner 
Abb. 18 als allerjüngstes und diesen Typ charkterisierendes von Cirsium 
arvense abgebildet hat. 


B. Ricinus communis. 

Im Gegensatz zu KosTYTscHEw untersuchte ich aus unter der Metho- 
dik angeführten Gründen nicht das Hypokotyl, sondern den Vegetations- 
kegel des Stammes, nachdem er bereits mehrere Blätter und Inter- 
nodien abgegliedert hatte, und demzufolge schon die wechselständige 
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Blattanordnung sich zeigte. Auf diese Weise ist stets ein Vergleich mit 
den übrigen hier betrachteten Pflanzen môglich und zulässig. Auch 
Sacus (1874) hatte seine bekannten Schemata des normalen primären 
und sekundären Stammbaues der Dikotylen und Gymnospermen am 
Hypokotyl dieser Pflanze gewonnen; damit sind anscheinend die Ab- 
weichungen seiner Darstellung von der meinigen in Zusammenhang zu 


Die Vegetationskegel von Ricinus communis stellen in morphologi- 
scher Hinsicht gegeniiber den sonst bei Dikotylen am Vegetationskegel 
angetroffenen Verhältnissen einen Sonderfall dar. An jedem Knoten wird 
nämlich neben dem Laubblatt noch eine schmale, den Vegetationskegel 
wulstartig umfassende und einschlie- 
Bende Gegenstipel! abgegliedert, die 





Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 7. Ricinus communis. Schematischer Querschnitt durch den Stengel einer mar Fe ÿ 

in Höhe des Vegetationspunktes (VP). Vergr. 54 X. — Abb. 8. Ricinus 

scher Stengelquerschnitt durch das 1. Internodium mit dem Meristemring. 1.J. = erstes fus. 
nodium, Blu. G 2 = Basis des 2. Blattes und zugehörige Gegenstipel. Vergr. 54 X. 





aber bald, nachdem die endgültige Spreitenform des Laubblattes angelegt 
ist, ihr Wachstum einstellt, trockenhäutig wird und abfällt. Querschnitte 
in Nähe des Vegetationspunktes zeigen deshalb jeweils den Blatthöcker 
bzw. den Blattstiel mit der eng anliegenden Gegenstipel. Innerhalb des 
von beiden umgrenzten Raumes liegt wieder ein Blatthöcker mit seiner 
Gegenstipel. Derartiges wiederholt sich auf einem Schnitt bei der Kürze 
der jungen Internodien mehrmals, bis schließlich zwischen der jüngsten 
Blattanlage und der ihrer Gegenstipel der Vegetationspunkt selbst auf- 
tritt (Abb. 7). 

Verfolgt man von nun ab die einzelnen nach abwärts aufeinander- 
folgenden Querschnitte, so zeigen sie bis ungefähr zu dem schnell erreich- 
ten 1. Knoten außer dem Anblick eines typisch meristematischen Zell- 
netzes nichts Besonderes. Von dieser Stelle an wird dann auf dem Quer- 
schnitt innerhalb der eigentlichen Stengelpartie, allerdings nur bei An- 


1 Nach Gosse, Organographie der Pflanzen, 3. Teil 1923, S. 1431. 
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wendung besonderer Plasmafarbstoffe oder der Katalasereaktion, der 
Meristemring sichtbar. Abb. 8 gibt die Lage des Meristemringes schema- 
tisch an, während Abb. 9 den innersten, dem 1. Internodium entsprechen- 
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Abb. 9. Ricinus communis. Vergrößerte Detailzeichnung des Querschnittes Abb.8 mit dem Me- 
ristemring und Bündelstrang bzw. schon isolierten Bündeln aus dem 1. Blatt und seiner Gegen- 


stipel. Vergr. 241 X. 


den Teil vergrößert und unter Einzeichnung der Zellen darstellt. Dabei 
tritt besonders zutage, daß die Ringzellen äußerlich den übrigen meriste- 


matischen Zellen des Querschnittes völlig gleichen 
und weder durch Größen- oder Formunterschiede, 
noch durch besondere Anordnung sonst kenntlich 
sind und erst mittels geeigneter Färbung oder der 
Katalasereaktion auffindbar werden. 

Dieser primäre Meristemring bleibt auf einigen 
Schnitten anscheinend in diesem Zustand unverän- 
dert erhalten. Zieht man aber zum Vergleich auch 
Längsschnitte heran (Abb. 10), so bemerkt man, 
daß die weitere Differenzierung der Meristemring- 
zellen schon jetzt einsetzt. Denn diese weisen durch 
Ausfall der Querteilungen längere Form, wenn auch 
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Abb. 10. Ricinus commu- 

nis. Längsschnitt durch 

den Vegetationskegel. Ver- 
größ. 163 X. 


vorläufig noch gleiche Querschnittsgröße wie die beiderseits angrenzen- 
den Zellen auf. Die markwärts vom Meristemring gelegenen Zellen hin- 
gegen erfahren zur Zeit besonders Querteilungen und beginnen von nun 
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ab gleich den Rindenzellen Vakuolen zu bilden und Wachstum zu zeigen. 
Indessen bewahren die Ringzellen noch weiterhin ihren meristematischen, 
an der besonders starken Färbbarkeit ihres Plasmas kenntlichen Zu- 
stand. 

Daß einerseits der Meristemring oft bis zu 2—3 Zellschichten unter die 
Vegetationskegelspitze heranreicht, andererseits sich so frühzeitig weiter 
differenziert, genauso wie das zu Mark- und Rindenparenchym wer- 
dende Meristem, liegt ganz in der Struktur und dem morphologischen 
Aufbau des jungen Ricinus-Stammes begriindet. Denn diejenigen Vor- 
gänge, die sich beispielsweise bei Aristolochia sipho in bereits bedeutend 
längeren Internodien abspielen konnten und deshalb ganz allmählich und 
Schritt für Schritt zu verfolgen waren, sind hier allesamt auf ein ganz 
kurzes Gewebestück zusammengedrängt und setzen darum relativ früher 
ein und sind auch schneller beendet, ohne daß man sämtliche Zwischen- 
stadien an einem Objekt verfolgen kann. 

Gleichen Farbton wie der Meristemring nehmen analog den Verhält- 
nissen bei Aristolochia sipho die aus Blatt 1 stammenden, aber noch ganz 
meristematischen Bündel an, die auf dieser Höhe gerade mit denen der 
Gegenstipel quer und annähernd horizontal verbunden sind. Der Quer- 
schnitt Abb. 9 zeigt diese Verbindung zum größten Teil getroffen und gibt 
sie naturgemäß längsgeschnitten wieder. Dabei tritt ihr noch ganz 
meristematischer Charakter klar zutage. Nur an zwei Stellen, die den 
wieder isolierten und schon etwas procambialen Bündeln der Gegen- 
stipel benachbart liegen, haben die zu Procambium führenden Tei- 
lungen bereits eingesetzt (Abb. 9 bei x). 

Gegen Ende des kurzen 1. Internodiums wird dann der vom 1. Blatt 
und seiner Gegenstipel auf den im Beginn seiner weiteren Differenzierung 
begriffenen Meristemring ausgeübte Einfluß nachweisbar. Hat man den 
die Einzelbündel vereinigenden Strang meristematischer und plasma- 
reicher Zellen überschritten, so treten (wie schon in Abb. 9 beginnend), 
ausgehend von der Mitte der Gegenstipel, die nach abwärts verlaufenden 
Blattspurbiindel wieder auf. Diese nehmen jetzt durch Längsteilung 1 
ihrer Zellen immer mehr procambialen Charakter an und sind durch 
schon fast völlig parenchymatisches Gewebe voneinander getrennt 
(Abb. 11 und 12). Am vorliegenden Objekt wurden so nach und nach 
11 Einzelbündel sichtbar, deren Zellen sehr plasmareich und entsprechend 

1 Obgleich durch Quer- wie Längsschnitte durchaus der Eindruck erweckt 
wurde, daß die Bildung der Procambiumzellen lediglich durch Längsteilung unter 
Ausbleiben bzw. Verminderung der Querteilungen erfolgt, möchte ich doch die 
Möglichkeit nicht ausschließen, daß mitunter auch gleitendes Wachstum bei der 
Entstehung des Procambiums beteiligt sein kann (KLEINMANN [1923], ScaouTE 
[1902]). Auch ist in diesem Zusammenhang an eine durch Druck erfolgende 
plastische Dehnung junger Zellen zu denken, wie sie für das ,,symplastic growth“ 
PRIESTLEYS charakteristisch ist. 
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dunkel färbbar waren und einen distinkten, oval geformten procambialen 
Komplex bilden. Der von diesen Procambiumbiindeln nach innen zu ge- 
legene Meristemring schnürt sich darauf an mehreren Stellen, die jeweils 
genau vor denselben gelegen sind, ein und alsbald auch durch (Abb. 11). 
Dies beginnt gleichfalls von der Mitte der Gegenstipel aus — es ist 
jene Stelle, wo die Procambiumbiindel der am 1. Knoten herange- 
tretenen Blätter dem Ring auch zunächst liegen — und schreitet nach 
rechts und links weiter vor (Abb. 11 und 12). Auf diese Weise zerfällt 
der bisher geschlossene Meristemring fortschreitend in Einzelstücke, 
deren Zellen ihren meristematischen Charakter aber noch bewahren und 
den vakuolenreichen und größeren Mark- und Rindenzellen gegenüber 
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Abb. 11 und 12. Ricinus communis. Schematische Darstellung der Weiterentwicklung des 
Meristemringes innerhalb des 1. Internodiums. Vergr. 54 X. 


noch relativ stark gefärbt sind, wenn auch etwas schwicher als die der 
dazwischentretenden Procambiumbündel. 

Indem sowohl die einzelnen Biindel als auch die Ringstiicke, die 
gegenseitig auf Liicke standen, nach und nach — ganz in Reihenfolge 
ihres Auftretens — auf gleiche Peripherie riicken, ist wieder eine durch 
dunklere Frabung sich auszeichnende kontinuierliche Ringzone gebildet 
(Abb. 13 u. 14). Im Gegensatz zur vorangegangenen sind die Zellen der 
jetzigen, die den sich weiter differenzierenden Meristemring darstellt, 
selbst bei AuBerachtlassung ihres Verhaltens Farbstoffen gegeniiber noch 
an ihrer Englumigkeit im Gegensatz zu den Mark- und Rindenzellen 
kenntlich (Abb. 14). Im Ringe selbst kénnen die abwärtsverlaufenden, 
keine Primanen führenden Procambiumbiindel inmitten der übrigen 
Ringzellen als im Querschnitt noch etwas kleinlumigere Zellgruppen von 
ovaler Form und auBerdem noch ein wenig dunklerer Färbung aufgefun- 
den werden (Abb. 14). 

In ganz entsprechender Weise wie im ersten Internodium spielt sich 
auf den Folgeschnitten der Eintritt der Procambiumbündel des 2. Blattes 
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und der seiner Gegenstipel in den Ring ab. Genauso wie die einzelnen 
Procambiumbindelzellen sich nun weiter differenzieren und schlieBlich 
Primanen ausgliedern, schreitet auch die Entwicklung in dem die Biindel 
tangential verbindenden Gewebe des Meristemringes fort, das bisher 
seinen ursprünglichen Charakter annähernd beibehalten hatte. Ein Teil 
davon ist schon durch die zuletzt eingetretenen Biindel ersetzt wor- 
den, oder besser gesagt, hat sich zur Fortsetzung dieser Biindel nach 
abwärts ausgebildet. Der noch verbleibende Rest kann zweierlei Ent- 
wicklungswege einschlagen: Entweder werden seine Zellen unter Nach- 
holen einiger Querteilungen zu parenchymatischen Gewebselementen, 
erreichen aber dabei nie die GréBe der angrenzenden Mark- und Rin- 
denparenchymzellen, sondern sind stets, wie es ganz im Zusammen- 








Abb. 13. Abb. 14, 
Abb. 13. Ricinus communis. Schematischer Stengelquerschnitt gegen Ende des 1. Internodiums 
mit dem weiter differenzierten Meristemring. Vergr. 54 X. — Abb. 14. Ricinus communis. Detail- 





zeichnung zu Abb. 13. Teilstück des Meristemringes mit eingeschlossenen Pr b 
Vergr. 241 X. 


hang mit ihrer späteren Entwicklung steht, an ihrem kleineren Zellquer- 
schnitt wiederzuerkennen (vgl. Abb. 16) ; oder es werden diese Zellen bei der 
verschiedentlich stattfindenden Aufspaltung eines Procambiumbiindels 
in zwei bis drei einzelne mit herangezogen und liefern durch Teilungen die 
fehlenden und neu zu bildenden Procambiumzellen und -stränge, die 
nun maschenartig die Einzelstränge vereinigen. Anderenfalls kénnen sie 
auch, so vor allem bei weiterer Entfernung zwischen zwei Biindeln, zur 
Bildung eines neuen, dazwischen gelegenen Procambiumbiindels Verwen- 
dung finden (Abb. 15 bei x)1. Durch die beiden Vorgänge der Neubil- 
dung und Spaltung wird bewirkt, daB die zwischen zwei Biindeln ge- 

1 Wie aus der Literatur hervorgeht, scheint dieser Fall der nach und nach 
erfolgenden Bildung von Procambiumbündeln zwischen älteren noch vor Auf- 
treten des Interfascicularcambiums bei Dikotylen sehr häufig zu sein und spricht 
auch seinerseits dafür, daß wohl eine primäre einheitliche Bildungszone vorhanden 
sein muß, — eben der Meristemring — die diese Vorgänge in den etwas älteren 
und vom Vegetationspunkt weiter entfernt liegenden Stengelpartien erst er- 
möglicht. 
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legenen Parenchymstreifen schlieBlich nur wenige Zellreihen breit sind 
(meist 1—3). So finden sich durch all die folgenden Internodien hin- 
durch ringférmig eng aneinander gereihte Procambium- oder schon Leit- 
bündelstränge, die je nachdem, ob sie den einzelnen verschiedenaltrigen 
Blättern zugehören oder direkt dem Meristemringgewebe entstammen, 
auch ungleich groß und ungleich weit differenziert sind (Abb. 15). 

Betrachtet man einen Querschnitt durch irgendein älteres Interno- 
dium von Ricinus communis, so bietet sich demzufolge keineswegs das 
Bild dar, das Sacus (1874), wenn auch der Bündelzahl nach vereinfacht, 
in seinem Schema A von diesem Objekt wiedergibt, und das er für sämt- 
liche Dikotylen- und Gymnospermenstämme für typisch hält. 

Im Hypokotyl allerdings sind, wie ich mich überzeugte, tatsächlich in 
der Regel acht gleichmäßig entwickelte und durch breite Markstrahlen 
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Abb. 15. Ricinus communis. Teilstiick des sich weiter differenzierenden Meristemringes mit ver- 
schiedenaltrigen Procambiumbiindeln (bei X ein eben angelegtes) und dazwischen gelegenem 
Parenchym, das noch + in Ausbildung begriffen ist. Vergr. 241 X. 
voneinander getrennte Procambiumbiindel anzutreffen, selbst schon in 
ganz jungen Keimlingen, die noch nicht einmal ihre Kotyledonen ent- 
faltet haben. Im eigentlichen Stamm aber findet sich im Gegensatz zum 
Hypokotyl keinesfalls eine bestimmte Anzahl gleichmäßig ausgebildeter 
Einzelbündel, die durch sehr breite Markstrahlen voneinander getrennt 
sind, wie sie z. B. Aristolochia sipho später aufweist, sondern, wie es mit 
der Entstehung im Zusammenhang steht, treten verschieden weit in der 
Entwicklung fortgeschrittene und entsprechend tief ins Mark einsprin- 
gende Bündel eng nebeneinander auf, nur durch ganz schmale Mark- 
streifen getrennt. Der auf den ersten Blick gewonnene Eindruck er- 
weckt deshalb viel eher die Vorstellung eines kontinuierlichen Gebildes 
(Abb. 16) als den klar voneinander getrennter Einzelstränge, da die 
parenchymatischen Trennungsstreifen bei ihrer geringen Breite und 
dem kleinen Querschnitt ihrer Zellen zuerst durchaus nicht in die Augen 

fallen. 











128 J. Helm: Untersuchungen über die Differenzierung 


Bereits 1890 konstatierte FLOT gerade bei Ricinus communis, daB es 
eine besondere ,,tigelle“-Struktur neben der des Stammes gäbe, die nicht 
als „sa structure primitive“ 
betrachtet werden diirfe. Da 
er ferner feststellte: ,,nulle 
part, si jeune que soit la 
tige, on ne trouve la struc- 
ture du schéma‘ (DE SACHS), 
konnte er dem klassischen 
Ricinus-Schema den Vor- 
wurf nicht ersparen, daß 
es, obgleich es die typische 
Stengelstruktur der Dikoty- 
len verkörpern sollte, zur 
„tigelle‘‘ gehört und deshalb 
zumindest für den Stamm 
von Ricinus communis untypisch ist. Dem kann ich nach den eben ge- 


gebenen Ausführungen nur entschieden beipflichten. 


C. Helianthus annuus. 


Obgleich Helianthus annuus nach Kostyrschew demselben Ent- 
wicklungstypus wie die zwei vorerwähnten Pflanzen zuzurechnen und in- 
sofern bei einer Untersuchung nichts wesentlich Neues zu erwarten ist, 
wird doch eine ganz wünschenswerte Ergänzung dadurch geboten, daß 
die bei Ricinus communis gegenüber Aristolochia sipho schon verringerte 
Längenerstreckung jüngster Internodien hier ein Minimum erreicht hat. 
So liegt in den drei Pflanzen gewissermaßen eine absteigende Entwick- 
lungsreihe der Vegetationskegel vor, die in ihrem Einfluß auf den Meri- 
stemring und dessen weitere Entwicklung zu untersuchen einiges In- 
teresse bieten dürfte. 

In direktem Zusammenhang mit der geringen Länge jüngster In- 
ternodien steht ihr erst sehr spät erfolgendes Streckungswachstum ; 
sie messen in Nähe des Scheitels nur einige u, während die zuge- 
hörigen Blätter bereits mehrere Millimeter groß sind und eine ent- 
sprechende Entwicklung ihrer Blattspuren zeigen. Außerdem besitzt 
hier der Sproßscheitel nicht Kuppenform, sondern ist ohne die geringste 
Wölbung flach ausgebreitet (Abb. 19), sodaß infolge dieser morpho- 
logischen Eigentümlichkeiten in Höhe des Vegetationspunktes aus- 
geführte Querschnitte nicht nur diesen selbst enthalten, sondern zugleich 
annähernd eine Projektion von drei Knoten und Internodien in eine 
Ebene darstellen (Abb. 17). 

Weniger Interesse hat auf einem solchen Schnitt für uns, daß das 
Grundgewebe nach außen zu entsprechend seinem verschiedenen Alter 
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immer stärker parenchymatischen Charakter aufweist und eine be- 
stimmte Anzahl Procambiumstränge enthält, die den darüber gelegenen 
Blättern zukommen und zum Teil infolge ihres durch die geringe Inter- 
nodienlänge bedingten Schrägverlaufes schief angeschnitten sind. Viel 
wesentlicher ist für unsere Betrachtungen die zentrale, dem eigent- 





Abb. 17. Abb. 18. 


Abb. 17. Helianthus annuus. Schematischer Stengelquerschnitt in Höhe des Vegetationspunktes. 
1 und 1’ Blattspuren der am 1., 2 und 2 Blattspuren der am 2., 3 und 3’ Blattspuren der am 
3. Knoten eingetretenen Blätter. Vergr. 29 X. — Abb. 18. Helianthus annuus. Stengelquerschnitt 
unmittelbar unter dem flach ausgestreckten Vegetationspunkt mit dem Meristemring. Vergr. 241 <. 


lichen Vegetationskegel entsprechende Schnittpartie, die Abb. 18 mit 
Einzeichnung der Zellkonturen vergréBert wiedergibt. Die innersten 
Zellen, die die Mitte des SproB- 
scheitels einnehmen, fallen so- 
wohlim Quer- wie Langsschnitt 
als besonders großlumig auf 
(Abb. 18 und 19) und werden 
ringförmig umgeben von eben- 
falls meristematischen Zellen, 
die gegenüber jenen aber be- 
deutend kleinere Zelldimensi- 2 

onen und bei Anwendung von "°°" Féationpunkte Ver en 
Plasmafarbstoffen eine stär- 

kere Tingierbarkeit ihres relativ reicheren plasmatischen Zellinhaltes zei- 
gen. Diese Eigenschaft erleichtert die Trennung dieser Zellen von den 
nach außen zu angrenzenden, die sonst bei dem allmählichen Übergang 
der Zellgrößen ziemlich schwer durchführbar wäre. 

Nimmt man zu diesen Beobachtungstatsachen noch die weitere hin- 
zu, daß die außerhalb der Ringzone befindlichen, schon mehr oder we- 
niger weit entwickelten procambialen Blattspurbündel den gleichen 
dunkleren Farbton besitzen wie diese, so hat man entschieden den Ein- 





Planta Bd. 15. 9 














130 


druck, daB dieser Ring dem bei Aristolochia sipho und Ricinus communis 
vorgefundenen Meristemring homolog ist, der dort früher oder später 
mit Procambiumsträngen in Verbindung tritt. Allerdings konnte hier, 
höchstwahrscheinlich infolge der sich nur über 20 u erstreckenden 
Längenausdehnung des betreffenden Internodiums, eine solche Ver- 
bindung nicht nachgewiesen werden. 

Das in Abb. 17 dargestellte Objekt hatte oberhalb des an den ein- 
gezeichneten, schräg verlaufenden Blattspuren kenntlichen letzten Blatt- 
paares eben das erste wechselständige Blatt abgegliedert, das aber nur als 
winziger Hocker sichtbar war und deshalb noch keinen Procambium- 
zellstrang führte. Demzufolge liegt auch bei Helianthus annuus der 
Meristemring im 1. Internodium und entspricht seine Längenerstreckung 
ganz der des Internodiums. An einer in etwas späterem Entwicklungs- 
zustand des jüngsten Blattes fixierten Pflanze, bei der das Medianbündel 
des betreffenden Blattes sich eben differenzierte, konnte dieses bis un- 
mittelbar an den Ring heran verfolgt werden; jedoch war es auf den 
Folgeschnitten nicht mehr sicher nachzuweisen. 

Die folgenden Querschnitte erwecken dann ganz den Eindruck, als ob 
der primäre Meristemring und mit ihm die im 1. Internodium schon vor- 
handenen Blattspuren vorläufig noch ohne kontinuierlichen Zusammen- 
hang mit dem Leitungsbahnensystem der übrigen Pflanze sind. Der 
Meristemring hört ungefähr in Höhe des wegen des Schrägverlaufes der 
hier eintretenden Bündel nicht genau zu bestimmenden 2. Knotens plötz- 
lich auf und wird von wohl ausgebildeten Markparenchymzellen ersetzt, 
ohne eine weitere Differenzierung erfahren zu haben oder irgendwie mit 
den Procambiumbündeln der am 2. Knoten eingetretenen Blätter in Be- 
ziehung getreten zu sein, wie dies bei den bisher untersuchten Pflanzen 
der Fall war, 

Eine derartige Verbindung erfolgt bei Helianthus annuus erst mit der 
endgültigen Ausgliederung und dem Wachstum des so kurzen 1. Inter- 
nodiums. Vorläufig kann in dem kleinen Gebiet oberhalb des 2. Knotens 
die Stoffzufuhr nur durch Diffusion von Zelle zu Zelle erfolgen, was aber 
durchaus nicht wunderzunehmen braucht. In Pflanzen mit kuppen- 
förmigem Vegetationskegel besitzt die durch Diffusion ernährte Meri- 
stemzone bedeutend mächtigere Ausdehnung. So finden die Besonder- 
heiten des bei Helianthus annuus im 1. Internodium auf ziemlich wenig 
differenziertem Zustand verharrenden Meristemringes, seine geringe 
Längenerstreckung und seine von den übrigen Fällen etwas abweichen- 
des Verhalten in der Eigentümlichkeit der einige Zeit bestehenden mini- 
malen Internodienlänge ihre ausreichende Begründung und Erklärung. 

Etwas genauer als der vorangegangene ist erst der 3. Knoten zu er- 
mitteln, und zwar etwa alsder Ort, an dem die schräg nach außen zu ver- 
laufenden, am 2. Knoten eingetretenen procambialen Blattspurbündel 
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mit denen des 3. auf gleiche Kreisperipherie treten. Das 2. Internodium 
besitzt etwa die 3—4fache Lange des 1., und demzufolge ist hier auch die 
Bündeldifferenzierung weiter fortgeschritten; sie reicht sogar schon bis 
ins folgende Internodium hinab. Die einzelnen sich hier und da abspielen- 
den Spaltungen von Bündeln, die nôtig sind, wenn neue Bündel genau 
senkrecht über bereits vorhandenen eintreten, wurden nicht mit in 
Betracht gezogen, da sich Helianthus annuus fir derartige Untersuchungen 
als äuBerst ungeeignet erwies. 

Vom 4. Internodium ab ergibt sich schlieBlich ein Bild, das sehr an 
Ricinus communis erinnert: eng aneinandergereihte und nur durch 








Abb. 20. Helianthus annuus. Stengelquerschnitt durch das 3. Internodium mit dem schon stark 
in weiterer Differenzierung begriffenen Meristemring. In der Mittelpartie beginnende Differenzie- 
rung von drei Pr biumbündeln. Schlg = Schleimgang. Vergr. 163 x. 





schmale, kleinzellig bleibende Markstrahlen getrennte Procambium- 
bündel, die verschieden groß und ungleich weit differenziert sind 
(Abb. 20). Bezüglich der von THopay (1922) erwähnten ,,interpolation 
of additional interfascicular bundles“ zweifle ich nicht, daß sie analog 
Ricinus communis ebenfalls im ursprünglichen Meristemringgewebe er- 
folgt, wie Abb. 20 in einem Frühstadium erkennen läßt (bei x). 

Auch im Falle von Helianthus annuus führt die bisher noch uner- 
wähnt gebliebene Katalasereaktion zu Ergebnissen, die mit den durch die 
Plasmafärbung erzielten übereinstimmen. Naturgemäß ist hier aber die 
sonst auffällige Klarheit der Reaktion durch die morphologischen Ver- 
hältnisse beeinträchtigt, wozu ferner kommt, daß das Mark selbst nur eine 
sehr geringe O,-Entwicklung aufweist. Ist aber die Reaktion einige Zeit 

9* 
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in Gang gewesen, so kann doch das blasenfrei bleibende von dem nur 
schwach blasenbildenden Gewebe dadurch leicht unterschieden werden, 
daB die Zellen des letzteren schwarz umrandet erscheinen, zumindest an 
den Ecken, da sich die Interzellularen mit Sauerstoff gefüllt haben. 

Wiederholt fortgesetzte Versuche an Querschnittserien ergaben dann 
ganz unmittelbar unter der Scheiteloberfiäche in der Schnittmitte eine 
winzige Stelle mit Blasenbildung, um die herum ein infolge Plasma- 
reichtums etwas dunkler erscheinender Gewebestreif blasenfrei blieb, 
an den sich eine mäßig starke und unregelmäßig auftretende O,-Ent- 
wicklung im übrigen procambiumfreien Gewebe des Schnittes anschloß. 
In Analogie zu den Verhältnissen von Aristolochia sipho und Ricinus 
communis dürfte darum die sowohl bei Anwendung von Plasmafarbstof- 
fen als auch der Katalasereaktion klar hervortretende ringförmige und 
plasmareichere Gewebezone durchaus als primärer Meristemring anzu- 
sprechen sein. 

Die folgenden Stadien bis zur typischen Ringanordnung aller Bündel 
waren einerseits wegen der geringen Blasenentwicklung im zentralen, 
nunmehr als Mark zu bezeichnenden Gewebe, andererseits wegen der 
schräg abwärts verlaufenden, blasenfreien Procambiumstränge nicht 
klar umgrenzt zu erhalten. War aber jener Zustand erreicht, so zeig- 
ten sowohl die Procambiumbündel wie auch die sie seitlich voneinander 
trennenden kleinen Zellen eine einheitliche Reaktion, und zwar keine 
O;-Entwicklung (Stadium der Abb. 20). 

So war wieder ein kontinuierlicher, blasenfrei bleibender Gewebering 
auffindbar, der noch eine Zeit lang erhalten bleibt und der in Analogie 
mit den ganz gleichartigen, bei Ricinus communis angetroffenen Ver- 
hältnissen trotz seiner Diskontinuität mit dem im 1. Internodium vor- 
gefundenen Gewebering sehr wohl als der in weiterer Differenzierung be- 
griffene Meristemring aufgefaßt werden darf, da nach alledem das unter- 
schiedliche Verhalten auf strukturelle Besonderheiten und Eigentümlich- 
keiten der Stengelentwicklung von Helianthus annuus zurückzuführen ist. 


D. Ranunculus acer. 


Bereits KosTYTSCHEW äußerte die Vermutung, daß sämtlichen 
Dikotylen zuerst ein geschlossener Procambiumring seiner Definition 
zukommen könnte, auch jenen seines II. Typus, die durch den Besitz von 
Anfang an isolierter Procambiumbündel charakterisiert sein sollten. 
Darum prüfte Kostyrrschzw Keimpflanzen von Anemone nemorosa und 
einigen Ranunculus-Arten an Mikrotomschnittserien daraufhin, gelangte 
aber wieder zu dem Ergebnis, daß die Procambiumbündel jener Pfianzen 
immer direkt aus dem Urmeristem ohne Zwischenschaltung eines Procam- 
biumringes hervorgehen und somit seine Aufstellung von zwei verschie- 
denen Typen gerechtfertigt erschien. Die hier vorgenommene Unter- 
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suchung von noch im vegetativen Entwicklungszustand befindlichen 
Vegetationskegeln junger Pflanzen von Ranunculus acer führte aber zu 
dem folgenden. von den Kostyrschewschen Angaben abweichenden 
Ergebnis, durch das KosTyTscHEws frühere Vermutung doch bestätigt 
wird. 
Zur Orientierung ist vorerst noch bezüglich der morphologischen 
Verhältnisse am Vegetationspunkt von Ranunculus acer zu erwähnen, 
daß dieser von den sehr großen und je nach Alter 3—7 Leitbündel führen- 
den Scheiden aller bereits gebildeten Blätter eingehüllt wird (Abb. 21), 
die etwas tiefer am Sproß wesentlich mit zur Bildung und dem Breiten- 
wachstum des kurzen, als eigentlicher Stengel aufzufassenden Achsel- 
stückes beitragen. Beim vorliegenden Objekt besitzt das mit I bezeich- 
nete Blatt schon eine ziemliche Größe und ist auch entsprechend weit 





Abb. 21. Ranunculus acer. Schematischer Sten- Abb. 23. Ranunculus acer. Schematischer Sten- 

gelquerschnitt in Höhe des Vegetationspunktes gelquerschnitt durch das 1. Internodium (J. 1) 

(VP). I-IV=die einzelnen Blattanlagen bzw. mit dem weiter differenzierten Meristemring. 
jungen Blätter. Vergr. 87 X. Bl. III = drittjüngstes Blatt. Vergr. 87 >‘. 


differenziert, da das nächst obere Blatt zur Zeit der Fixierung alsbald ab- 
gegliedert werden sollte. (Héckerbildung.) 

Wieder ungefähr in Höhe des 1. Knotens macht sich auf Quer- 
schnitten bei Anwendung der bekannten Methoden eine Sonderung in 
dem durchaus gleichartig erscheinenden Meristem bemerkbar. Innerhalb 
der von den drei annähernd procambialen Bündeln und der gegenüber- 
liegenden Seite des jetzt stengelumfassenden 1. Blattes umgrenzten 
Fläche findet sich eine etwa drei Zellen breite Zone, die durch besonders 
starke Färbbarkeit ihres plasmatischen Inhaltes auffällt und auf den 
Folgeschnitten immer klarer ihre Ringform erkennen läßt. Während 
die innen und außen daran grenzenden Zellen etwas großlumiger im Quer- 
schnitt und untereinander fast gleich groß sind, besitzen die Zellen der 
Ringzone etwas kleineren Durchmesser (Abb. 22). Doch ist der Übergang 
nach beiden Seiten durchaus nicht unvermittelt, sodaß ohne besondere 
Präparation diese mit dem Meristemring identische Region wohl kaum 
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bemerkt werden dürfte. Hierin glaube ich auch den Grund für meine 
den KostytscuEwschen widersprechenden Angaben zu erblicken. Denn 
nach seinen eigenen Worten: ,,Nach dem Entfernen des Zellinhaltes ist 
eine Färbung eigentlich nur für Mikrotomschnitte nôtig‘, ist die An- 
nahme berechtigt, daB er auch bei Behandlung der Mikrotomschnitt- 
serien nicht von seiner Forderung der unbedingten Zerstérung des Proto- 
plasmas abgewichen ist und demzufolge zur Ansicht gelangen muBte, daB 
„bei diesen Pflanzen die Procambiumbiindel immer direkt aus dem Ur- 
meristem hervorgehen“. 
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Abb. 22. Ranunculus acer. Detailzeichnung zu Abb. 23. Der Meristemring mit dem Median- (m) 
und den zwei Lateralbündeln (1) des 1. Blattes. Vergr. 241 x. 


Verfolgt man den Ring weiter nach abwärts, so tritt immer klarer 
zutage, daß es sich hierbei tatsächlich um den Meristemring handelt. Die 
drei procambialen Blattspurbündel des 1. Blattes treten in ihn ein, und 
zwar zuerst die zwei lateralen, dann das weiter entfernt gelegene Median- 
bündel, und nehmen im Ring ihren weiteren Verlauf (Abb. 22 und 23), in- 
dem sich die an diesen Stellen liegenden Meristemringzellen durch ent- 
sprechende Teilungen zu Procambiumzellen differenzieren. Dabei mußte 
ich die Beobachtung machen, daß die KosryrscHEewsche Behauptung, 
die Bündel der Pflanzen seines Typus II, die auf den von mir unter- 
suchten Entwicklungsstadien noch völlig procambial waren, hätten eine 
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regelmaBige, ovale Gestalt und seien durch echte Grundparenchymzellen 
voneinander getrennt, nicht für sämtliche Abschnitte der Blattspur- 
bündel Geltung besitzen kann. 

Obgleich diese Angabe KostYTscHews für ein und dieselben Stränge 
sogar noch für Schnitte zutrifft, die näher dem Vegetationspunkt als 
Abb. 22 entnommen sind (Abb. 24), stimmt es für die in Abb. 22 abge- 
bildete, wenige u tiefere Region schon nicht mehr. Auf dem oberen 
Schnitte (Abb. 24) ließen sich die Procambiumbündel wohl als distinkte 
regelmäßig geformte Gruppen inmitten des Blattparenchyms, das schon 
ziemlich weit differenziert war, nachweisen. Auf Abb, 22 kann das Me- 
dianbündel zwar noch relativ gut erkannt werden, aber von einer scharfen 
Abgrenzung kann keinesfalls mehr die Rede sein. Noch stärker tritt dies 
bezüglich der weniger entwickelt gewesenen Lateralbündel hervor, deren 
Individualität völlig aufgegeben erscheint. Dabei handelt es sich nicht 
darum, daß die Abwärtsdifferenzierung hier erst im Beginnen sei, denn 
noch etwas tiefer ausgeführte 
Querschnitte durch dasselbe Ob- 
jekt zeigen dieselben Bündel 
wieder bedeutend besser abge- 
grenzt. Welcher Zustand ein- 
tritt, hängt demnach ganz vom 
Differenzierungsgrad des um- 
gebenden Gewebes ab, und da- 
mit ist auf indirektem Wege der Abb. 24. Ranunculus acer. Teilstück eines Quer- 
primär meristematische Charak- schnittes durch das 1. Blatt noch oberhalb des Vege- 
ter der Meri stemringzellen be- tationspunktes À L gr oh a einem Lateral- 
wiesen. 

KostytscHEws Abb. 3 stellt also, sofern sie überhaupt aus direkter 
Nähe des Vegetationspunktes stammt, einen Zustand dar, in dem die 
Procambiumbündel entweder noch vom Meristemring entfernt lagen oder 
letzterer sich bereits weiter differenziert hatte. Die zweite Möglichkeit 
scheint mir die wahrscheinlichere zu sein, da in den Bündeln bereits die 
Bildung des sekundären Cambiums beginnt. 

Mit dieser Feststellung wird gleichzeitig eine weitere Unterscheidung 
KostyTscHews, die der „Blattspuren‘‘ und der besonders den Ranun- 
culaceen zugeschriebenen ‚eigentlichen Gefäßbündel‘“ hinfällig. Denn 
daß die Procambiumstränge von Ranunculus acer Blattspuren sind, läßt 
sich nicht abstreiten, da sie kontinuierlich bis in die Blattspitzen hinein 
verfolgt werden können. 

Der ganz richtig beobachtete Unterschied, der darin liegt, daß die 
„Blattspuren‘‘ entsprechend der jeweiligen Blattentwicklung ganz ver- 
schiedenartig in der Größe ausfallen, im Gegensatz zu den von Anfang 
an annähernd gleich groß bleibenden ‚echten GefaBbiindeln“, ist meiner 
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Meinung nach trotz der unbedingt auch hier bestehenden Korrelation 
zwischen Blatt- und Stengelentwicklung in der Schnelligkeit der Weiter- 
differenzierung des die Bündel umgebenden Gewebes — für die tieferen 
Spurabschnitte speziell des Meristemringgewebes — begründet. Geht diese 
Weiterentwicklung sehr rasch vor sich, jedenfalls schneller als die der 
Procambiumstränge, so wird naturgemäß der Procambiumstrang auf 
seine einmal eingenommene Größe beschränkt bleiben müssen, soweit eine 
Vergrößerung nicht durch Teilung der eigenen Zellen zu erreichen ist, weil 
einfach kein bildungsfähiges, noch undifferenziertes Gewebe zur even- 
tuellen Erweiterung mehr vorhanden ist. 

Im umgekehrten Falle bei langsamerer Entwicklung insonderheit 
des Meristemringes, denn diese Geweberegion ist unterhalb der Vege- 
tationskegelspitze die allein oder wenigstens am meisten meristematische 
und damit vornehmlich noch modifizierbare, wird undifferenziertes 
Material noch zur Vergrößerung der Blattspur zur Verfügung stehen. 
Ranunculus acer gehört aber mit zu den Pflanzen, deren Meristemring 
nur eine kurze Längserstreckung aufweist, weil er sich sehr schnell in 
parenchymatische und procambiale Elemente weiter differenziert. 
Darum muß hier die Ausdehnung der Blattspuren im wesentlichen auf die 
einmal eingenommene Größe beschränkt bleiben, wodurch sekundär be- 
dingt ist, daß die Bündel in annähernd gleicher Form und Stärke fast das 
gesamte Objekt durchziehen. 

Nur über etwa 20—25 u erstreckt sich der Meristemring mit seinen 
drei schon mehr oder weniger zu Procambiumbündeln differenzierten 
Stellen als völlig geschlossenes Gebilde. Mittlerweile ist bereits das 
1. Internodium durchlaufen worden, und die sich nach und nach zum Ein- 
tritt in den Ring anschickenden fünf Procambiumbündel des 2. Blattes 
bedingen wiederholte Öffnungen desselben, sodaß dessen Kontinuität 
von nun ab verloren ist. Denn gleichzeitig differenzieren sich die bisher 
noch unveränderten Meristemringstücke entweder zu Parenchym, das die 
einzelnen Bündel trennt, oder zu schmalen Procambiumzellen, die, zu 
Strängen vereint und horizontal verlaufend, die einzelnen, den Bündel- 
kreis bildenden Blattspuren zeitweilig — besonders in Knotennähe — 
untereinander verbinden. So finden sich auf bestimmten Schnitthöhen 
„Procambiumhufeisen‘“, d.h. nicht zum Ring geschlossene Procambium- 
partien, die sich aber von den typischen Procambiumringen der noch 
zu besprechenden Objekte, abgesehen von der Diskontinuität, dadurch 
unterscheiden, daß darin die Procambiumzellen zum Teil als längs-, zum 
Teil als quergeschnitten aufzufinden sind. 

Demnach stehen, wenn man Ranunculus acer als typischen Vertreter 
des Kosryrscaewschen II. Typus ansehen darf, die hierhergehörigen 
Pflanzen durch den Nachweis des auch ihnen zukommenden Meristem- 
ringes bezüglich ihrer primären Differenzierung durchaus nicht mehr ab- 
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seits von den übrigen Dikotylen. Denn die Untersuchung von Ver- 
tretern der zwei noch fehlenden Gruppen des I. Typus von Kosry- 
TSCHEW wird zeigen, daß anscheinend allen Dikotylen wenn auch nicht 
ein Procambiumring, so doch ein Meristemring zugesprochen werden muß, 
somit scheint in dieser Klasse der Angiospermen ein einheitlicher Modus 
der Differenzierung der Sproßscheitelmeristeme und insonderheit des 
Leitungssystems vorzuliegen. 
E. Arabis albida. 

Als hauptsächliche Vertreter der 3. Gruppe seines I. Typus gibt 
KosTYTscHEW speziell Cruciferen und Umbelliferen an. So wählte ich 
Arabis albida zur Untersuchung, eine Pflanze, die KosTYTscHEw zwar 
nicht selbst untersucht hat und nur nebenbei erwähnt, die aber bereits 
1858 von HANSTEIN in einer entwicklungsgeschichtlichen Arbeit be- 
handelt wurde, in der interessante Parallelen zu meinen Untersuchungs- 
ergebnissen zu finden sind. 

Der Stengelquerschnitt zeigt bis zum 1. Knoten keine Unterschiede, 
weder bezüglich der Zellgrößen noch der Menge des Zeliinhaltes, indem 
sich ein ganz gleichmäßiges Zellnetz aus lauter isodiametrischen, stark 
plasmahaltigen Meristemzellen darbietet. Auf den Folgeschnitten weist 
dann zunächst lediglich die der Mitte der darüber gelegenen 1. Blatt- 
basis entsprechende Stelle einige im Querschnitt im Vergleich zu den 
übrigen etwas englumigere Zellen auf. Im Verlauf durch das 1. und 
1—2 weitere Internodien wird zunächst eine diese Zellen enthaltende 
Ringzone immer deutlicher erkennbar, die aus etwas kleineren, plasma- 
reicheren und darum dunkler gefärbten Zellen besteht, als es die der 
beiderseits angrenzenden Gewebe sind (Abb. 25). Die Unterschiede je- 
doch sind anfangs minimal, und erst dadurch treten sie immer mehr her- 
vor, daß einerseits in der als primärer Meristemring aufzufassenden Ring- 
zone unregelmäßig orientierte Teilungen auftreten und so die Klein- 
zelligkeit des betreffenden Gewebes erhalten bzw. sogar erhöhen, anderer- 
seits die Mark- und Rindenzellen sich zunehmend mehr vakuolisieren. 

Am 2. Knoten tritt der schon procambiale Blattspurstrang des 
2. Blattes in den Meristemring nach dessen Öffnung an entsprechender 
Stelle ein. Das gleiche ereignet sich am 3. und 4. Knoten, und die auch 
hier noch keine Primanen führenden und eintretenden Procambium- 
bündel differenzieren für ihren weiteren Abwärtsverlauf je ein mit ihrer 
Größe zunehmendes Meristemringstück zu Procambiumzellen. Je nach 
Alter und Entwicklungszustand sind die den Blattspurstrang im sich 
differenzierenden und den Meristemring fortsetzenden Procambiumpar - 
tien verschieden groß, breit und in der weiteren Differenzierung vorge- 
schritten, sodaß der ursprünglich gleichmäßig breite und überall auf 
seinem Umfang gleich weit entwickelte Meristemring gar bald aus un- 
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gleich breiten Stücken zusammengesetzt ist, die zum Teil schon procam- 
bial sind, zum Teil aber ihren meristematischen Charakter noch an- 
nähernd bewahrt haben (Abb. 25). 

Die gleichen Vorgänge spielen sich auch an den nächst tieferen 

Knoten nur mit dem Unterschied ab, daB die eintretenden procambialen 

ü bereits Primanen differenziert haben. Auf diese Weise 

werden bei der für Arabis albida charakteristischen Blattstellung immer 

mehr der noch erhaltenen Meristemringzellen durch Procambiumzellen 

ersetzt, oder besser ausgedrückt, haben sich durch Teilungen dazu diffe- 

renziert, sodaß schließlich nur wenig schmale Streifen zwischen den 

procambialen Partien erhalten bleiben, die sich zu mechanischem Ge- 
Cr webe ausbilden. 

Im 9. Internodium ist 
dann ungefähr jenes Stadi- 
um erreicht, das HANSTEIN 
auf Taf. 17, Abb. 11 als 
„Schnitt sehr nahe dem 
Vegetationspunkt entnom- 
men‘‘abbildet. Diese Zeich- 
nung ist die jüngste detail- 
lierte Abbildung die Han- 
STEIN gibt, die aber, wie 
aus Obigem hervorgeht, be- 


Abb. 25. Arabis albida. Stengelquerschnitt durch das 8. In- i i le 
ternodium mit dem in weiterer Differenzierung begriffenen reits — Zustand dar 

Meristemring, der bei X schon + typische Procambiumzellen stellt, wie er erst in einiger 
führt (Eintrittsstelle u 3. Blattes). Vergrö- Entfernung vom Vegetati- 





onspunkt zu finden ist; je- 
denfalls lassen sich bei Anwendung heutiger Mikrotechnik noch zahl- 
reiche jüngere und weniger differenzierte Entwicklungsstadien auffinden. 
In der Untersuchungstechnik liegt ferner begründet, daß auf den auf 
Taf. 16, Abb. 2—7 von HANSTEINN zur Abbildung gelangten schematischen 
Querschnitten, die den Internodien 4—9 entsprechen, nur die einzelnen 
Procambiumgruppen wiedergegeben sind, während die diese zum Ring 
verbindenden Meristemringstücke fehlen, da sie damals noch nicht auf 
einem Stadium erkannt werden konnten, das von dem des nur wenig 
differenzierten späteren Mark- und Rindenparenchyms äußerlich keine 
oder nur ganz geringe Unterschiede aufweist. Die weitere Differenzierung 
im Meristemring bietet für unsere Betrachtungen weniger Interesse und 
ist aus Hansteiss Fig. 1 auf Taf. 16 ersichtlich. 

Obwohl HANSTEIN den schon in Differenzierung begriffenen Meristem- 
ring — wenn auch in einem bereits sehr weit differenzierten Zustand — 
abgebildet hat, einem Stadium also, in dem er schlechterdings nicht mehr 
zu übersehen ist, so glaube ich doch, daß er zumindest theoretisch von 
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der Existenz eines solchen in größerer Nähe des Vegetationspunktes und 
damit geringerer Differenzierung überzeugt war. Ist er doch, wie 
SCHACHT, ein Verfechter des Ringformtyps, wenn auch sein ,,Cambial- 
ring“ mit dem Meristemring nur bezüglich seiner Jugendstadien völlig 
identisch ist. Den Beweis für meine Behauptung glaube ich in folgendem 
Satz erblicken zu dürfen: ,,Noch höher hinauf bleibt nichts als ein Cam- 
bialring mit nach innen vorspringenden Cambialbündeln, bis endlich 
alles in dem völlig cambialen Vegetationspunkt selbst zusammenläuft“ 
(S. 243). Aus diesem Zitat wird also ersichtlich, daß selbst zur Zeit, als 
die Wissenschaft die heutige Mikrotechnik noch nicht kannte, Beobach- 
tungen gemacht oder zumindest Betrachtungen angestellt worden sind, 
in denen dem richtigen Sachverhalt schon sehr nahe gekommen wird. 
Trotzdem wurden in der Folgezeit derartige Äußerungen entweder falsch 
ausgelegt oder als unberechtigt betrachtet und darum in Erörterungen 
über diese Fragen vollauf unberücksichtigt gelassen. 


Zusammenfassung. 

Überblickt man die Differenzierungsvorgänge des Leitungsgewebes 
aus dem Urmeristem aller fünf bisher untersuchten Pflanzen, die nach 
KosTyTscHEW zwei voneinander ganz verschiedenen Typen angehören 
sollen, so fällt einem bei Außerachtlassung all der individuellen und 
speziellen Momente sofort die allen fünf zukommende Gleichartigkeit und 
Gemeinsamkeit der wesentlichen Vorgänge auf, die wir zusammen- 
fassend noch einer kurzen Betrachtung unterziehen wollen. 

In sämtlichen Fällen konnte noch innerhalb des äußerlich bezüglich 
Zellgröße und -form ganz gleichartig erscheinenden Spitzenmeristems 
mittels besonderer Methoden eine ringförmige Gewebezone aufgefunden 
werden, der die Bezeichnung primärer Meristemring zuerteilt wurde. Die 
Tatsache, daß ein solcher bisher kaum nachgewiesen worden ist, macht es 
vorerst notwendig, etwas näher auf ihn, wie auf die zu seiner Feststellung 
führende Methode einzugehen. 

Bisher vermochte man die begonnene Differenzierung nur dann zu er- 
kennen, wenn die Differenzierungsprodukte eine von den ursprünglichen 
Meristemzellen abweichende Form oder Größe besaßen oder sich durch 
Vakuolisation, Abnahme der Teilungsaktivität oder Wachstum aus- 
zeichneten, was alles naturgemäß erst in einiger Entfernung vom Vege- 
tationspunkt eintreten konnte. Mit Hilfe einer speziellen Plasma- bzw. 
Kernfärbung neben der Wandfärbung wurde es jedoch ermöglicht, be- 
reits zur Zeit, wenn alle bisher verfügbaren Kriterien noch auf ein völlig 
gleichartiges und undifferenziertes Meristem hindeuteten, den Beginn 
der Differenzierung nachzuweisen. Ehe nämlich äußerlich sichtbare 
Unterschiede eintreten können, wird sich zuerst einmal das physiologi- 
sche Verhalten der betreffenden Zellen gegenüber dem der meriste- 
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matischen ändern müssen. Diese Veränderung wiederum wird nicht ohne 
Einfluß auf das Protoplasma selbst bleiben, und zwar ändert dieses 
höchstwahrscheinlich seinen Kolloidzustand. Auf diese Weise läßt sich 
sehr wohl die unterschiedliche Färbbarkeit der einzelnen Zellen erklären. 
Vermögen doch nach Angaben Ronpes (1917) Zellen mit hochkolloidalem 
Zellinhalt reichlicher Farbstoff aufzunehmen als solche, deren Inhalt 

So kommt auf Quer- wie Längsschnitten bereits inmitten des äußer- 
lich noch völlig gleichartig erscheinenden Urmeristems eine unterschied- 
liche Tingierbarkeit der einzelnen Zellen zustande, die damit die be- 
ginnende Differenzierung in diesem Gewebe anzeigt. Die bei allen fünf 
hier untersuchten Arten vorgefundene ringförmige Geweberegion be- 
wies nun damit ihren relativ meristematischen Charakter, dem auch das 
ganze sonstige Verhalten entsprach, daß ihr Farbton durchaus mit dem 
der übrigen meristematischen Zellkomplexe übereinstimmt. Die gleichen 
Ergebnisse wurden auch mit Hilfe der Katalasereaktion erzielt. 

Während nun die innen und außen an den Meristemring angrenzenden 
Zellen, die das Rinden- und Markparenchym liefern, alsbald eine deut- 
lich auf Bildung von Parenchym gerichtete Differenzierung und Weiter- 
entwicklung einschlagen, verbleiben die Zellen des Meristemringes noch 
eine Zeitlang in ihrem meristematischen Zustand. In diesen Tatsachen 
liegt die Wahl des Namens primärer Meristemring begründet; er stellt 
demnach den durch die Mark- und Rindendifferenzierung auf eine ring- 
förmige Zone zurückgedrängten Rest des Meristems der Vegetationsspitze 
dar, der erst etwas später als das ihn umgebende Gewebe in die Differen- 
zierung eingeht. 

Lediglich in denjenigen Fällen, wo die Differenzierung des Markes 
und der Rinde sehr früh einsetzt und bedeutend schneller als die des 
Meristemringes abläuft, wird es möglich sein, den schon mehr oder 
weniger in der Differenzierung fortgeschrittenen Meristemring an seiner 
Kleinzelligkeit im Querschnitt ohne besondere Präparation zu erkennen; 
für solche Fälle halte ich die ,,Cambiumringe‘‘ in den Angaben von 
SCHACHT, KARSTEN und vielleicht HANSTEIN. Doch war diesen Forschern 
noch nicht bewußt, oder es gelang ihnen nicht, den Beweis dafür zu er- 
bringen, daß diese Geweberegion, deren Weiterentwicklung ihnen be- 
kannt war, den Rest des Vegetationsspitzenmeristems darstellt. 

Dieser Meristemring besitzt nun, da seine Zellen ja noch völlig meri- 
stematisch sind, die Potenz, jede beliebige Gewebeart aus seinen Zellen 
differenzieren zu können. Bei allen fünf Pflanzenarten ging die erste 
Differenzierung im Meristemring unter dem Einfluß der Blätter vor sich. 
Die Blattspuren der eben eingetretenen Blätter gelangten bei ihrer nach 
abwärts gerichteten Bildung bald an den Ring heran; an diesen Stellen 
erfahren die Ringzellen eine wiederholte Längsteilung, ohne daß die 
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Tochterzellen jeweils die MutterzellgréBe wieder erreichen. Auf diese 
Weise differenzieren sich die Blattspuren unter Zuhilfenahme der meri- 
stematischen Ringzellen weiter nach abwärts. Kommen, wie z. B. bei 
Aristolochia sipho, auch groBe stammeigene Biindel vor, so differenzieren 
sich wahrscheinlich unter einem vom Stamm selbst ausgehenden Einfluß 
weitere Zellgruppen des Meristemringes ebenfalls zu Procambiumbün- 
deln. In genau der gleichen Weise werden sich auch die kurzen, schräg 
verlaufenden Procambiumstränge bilden, die die einzelnen senkrechten 
Stränge untereinander verbinden. 

Der noch verbleibende Rest des Meristemringes geht, falls die meri- 
stematischen Teilungsrichtungen bisher beibehalten worden waren, ziem- 
lich direkt unter Teilung und vor allem Größenwachstum seiner Zellen 
in Parenchym bzw. mechanisches Gewebe über; oder, wie im Falle von 
Ricinus communis, erst unter Nachholen der unterlassenen Quertei- 
lungen. So ergeben sich schlieBlich bei vier der hier untersuchten Pflanzen 
verschieden weit voneinander durch Parenchym getrennte Procam- 
biumbiindel, deren erst nach der Differenzierung des Markes und der 
Rinde gebildetes und sie tangential vereinendes Parenchym, je nachdem 
es Raum und Entwicklungsmöglichkeit besaß, entweder ganz die Größe 
der Mark- und Rindenzellen erreichte (Aristolochia sipho und Ranuncu- 
lus acer) und dann davon nicht mehr zu unterscheiden war, oder dauernd 
etwas kleinzelliger blieb (Ricinus communis, Helianthus annuus) und so 
stets seine zeitlich etwas spätere Differenzierung erkennen läßt. Beim 
fünften Objekt hingegen, Arabis albida, bildete sich der zwischen den 
procambialen Blattspurbündeln gelegene Best des in Differenzierung 
befindlichen Meristemringes zu mechanischem Gewebe, und zwar zu 
Sklerenchymfasern, um. 

Aber nicht nur im Auftreten eines Meristemringes und seiner weiteren, 
ziemlich gleichartigen Differenzierung stimmen alle hier erwähnten Ob- 
jekte überein, sondern auch darin, daß ein von KoSTYTSCHEW ange- 
gebener ‚‚Procambiumring‘“ bei keinem vorgefunden werden konnte, in- 
des die Procambiumbündel seit ihrer Entstehung stets voneinander 
durch mehr oder weniger breite andersartige Gewebestreifen getrennt 
waren. Daß KosTYTscHEw zu dieser abweichenden Ansicht gelangen 
konnte, liegt ganz in der Mehrdeutigkeit der Auffassung seines Begriffes 
„Procambiumring‘‘ begründet, der bald aus echten Procambiumzellen, 
bald aus „mehr parenchymatischen“ Zellen bestehen soll, worauf noch 
des weiteren einzugehen sein wird. Außerdem bietet es einiges Interesse, 
daß durch Auffindung des Meristemringes KostytscHEws Typus II nicht 
mehr abseits steht, sondern sich bezüglich der Differenzierung seiner 
Leitbündel den übrigen Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln 
gegenüber ganz gleichartig verhält. 
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U. Untertyp: Pflanzen mit geschlossenem Procambiumring, 
F. Veronica speciosa. 

Waren bisher nur Pflanzen betrachtet worden, denen in mehr oder 
weniger scharfer Ausprägung einzelne, isolierte Procambiumstränge zu- 
kamen, so lernen wir jetzt in Veronica speciosa eine Pflanze kennen, die 
einen kontinuierlichen Procambiumring aufweist. Von Pflanzen mit der- 
artigem Bau nahm man bisher nach der allgemeinen Anschauung über die 
Differenzierung der Leitungsbahnen an, daß sich in ihrem Vegetations- 
kegel gleich von Anbeginn ein geschlossener Procambiumring ausdiffe- 
renziert, in genau derselben Weise wie sich sonst bei der Mehrzahl der 
Dikotylen die Procambiumstränge bilden sollten, nur eben in Ringform. 
Arbeiten, die den Beweis dafür erbracht haben, liegen meines Wissens 
nicht vor. Setzen doch die ziemlich zahlreichen Untersuchungen, in 
denen von der Existenz eines Procambiumringes berichtet wird, ohne 
Berücksichtigung der Entstehungsweise erst in dem Augenblick ein, wo 
der Ring bereits fertig oder 
fast fertig gebildet vorliegt 
und seine weitere Ausdiffe- 
renzierung beginnt. Eine 
bis zum Vegetationspunkt 
selbst zurückreichende Un- 
tersuchung lehrt aber, daß 
diese Auffassung der an 
rue | mn 7 a + ee allen Ringperipheriestellen 

gleichzeitigeinsetzenden Bil- 
dung eines Procambiumringes nicht zu Recht besteht, sondern daB eine 
Abhängigkeit der Ringdifferenzierung von den Blättern bzw. von deren 
Blattspuren nachzuweisen ist, trotzdem letztere auf späteren Entwick- 
lungszuständen speziell bei Veronica speciosa nicht mehr als solche er- 
kannt werden kénnen. Wie gestalten sich nun hier die Vorgänge der 
Bildung eines kontinuierlichen Procambiumringes ? 

Wieder ungefähr in Hôhe des 1. Knotens macht sich auf Quer- 
schnitten eine Sonderung im ursprünglich in jeglicher Beziehung gleich- 
artigen Urmeristem bemerkbar. An zwei Stellen, die unmittelbar unter 
den eingetretenen Basen des jüngsten der dekussiert stehenden Blatt- 
paare liegen, zeigt sich je eine kleine rundliche Gruppe von im Quer- 
schnitt englumigeren Zellen, die durch wiederholte Teilung aus 3—4 der 
anfangs gleichgroBen und gleichmäßig über den ganzen Schnitt verteil- 
ten Meristemzellen entstanden sind und, wie vor allem der Längsschnitt 
lehrt, im weiteren Entwicklungsverlauf Procambiumzellen ergeben wer- 
den (Abb. 26). Verfolgt man diesen kleinzelligeren Komplex weiter 
durch das 1. Internodium hindurch oder noch besser an mehreren, zu 
verschiedenem Entwicklungszustand des 1. Blattpaares fixierten Ob- 
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jekten, so bemerkt man, daB derselbe sich noch innerhalb dieses Inter- 
nodiums dadurch weiter entwickelt, daB die unregelmäBige Aufteilung 
einzelner Schnittzellen, die zu seiner Bildung geführt hatte, jetzt von 
ihm aus nach zwei Seiten weiter fortschreitet, dabei aber parallel 
und ungefähr im gleichen Abstand von der Stengelperipherie erfolgt. 
Auf diese Weise nimmt jede der anfangs rundlichen, späteren pro- 
cambialen Zellgruppen allmählich nieren- und rinnenförmige Gestalt 
an, um schließlich gegen Ende des 1. Internodiums fast zwei einander 
mit ihren Öffnungen zugekehrte Halbrohre zu bilden (Abb. 27). Dabei 





Abb. 27. Veronica speciosa. Querschnitt durch den unteren Abschnitt des 1. Internodiums mit 
den zwei schon + procambialen Bogenstücken und dem anrückenden Procambiumbündel eines 
der am 2. Knoten ansitzenden Blätter. Vergr. 415 x. 
ist die Abgrenzung gegen das mark- und rindenwärts gelegene Gewebe 
nicht sehr scharf, wie ja auch im Endzustand der primären Entwicklung 
die Parenchymzellen zu beiden Seiten des Procambiumringes an Größe 

kontinuierlich zunehmen (vgl. Abb. 29). 

Am 2. Knoten rücken zwischen die zwei aus kleineren Zellen bestehen- 
den Halbrohre, die auf dem vorliegenden Querschnitt annähernd zwei 
Halbkreisbogen bilden, die zwei Procambiumstränge der soeben an den 
Stengel herangetretenen jungen Blätter ein und schließen alsbald die 
zwischen den vier Bogenenden noch verbliebenen Öffnungen. Somit 
liegt erst im oberen Drittel des 2. Internodiums ein geschlossener und 
teilweise bereits echt procambialer Ring vor, dessen Bildung also all- 
mählich ist und zu den Blattspurbündeln enge Beziehungen aufweist. 
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Zunächst sind die SchluBstellen des Ringes entsprechend ihrer früh- 
zeitigeren Anlage etwas mächtiger und weiter entwickelt als die übrigen 
Ringpartien, doch gleicht sich dies noch innerhalb des 2. Internodiums 
wieder aus, indem die Zellen der schmalen und noch nicht völlig pro- 
cambialen Ringteile weitere Teilungen und damit Vermehrung ihrer Zahl 
erfahren. Gegen Ende des Internodiums liegt dann ein auf seinem ganzen 
Umfang überall gleichmäßig breiter Ring vor, dessen Zellen auch unge- 
fähr gleichweit in der Entwicklung fortgeschritten sind und alsbald 
sämtlich procambial sind. Abb. 28 stellt ein Zwischenstadium dieses 
Entwicklungsganges von Hypericum inodorum dar, das aber von dem bei 
Veronica speciosa sich nicht unterscheidet. Dieser erst jetzt mit Recht 
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Abb. 28. Hypericum inodorum. Querschnitt durch den oberen Teil des 2. Internodiums nach 
eben erfolgtem Schluß des nun + fertig ausgebildeten Procambiumringes. Vergr. 241 X. 





den Namen Procambiumring verdienende Gewebestreif tritt auf den 
Folgeschnitten immer schärfer hervor, einerseits dadurch, daB infolge der 
wiederholten Teilung der Procambiumzellen die geringe Querschnitts- 
größe dieser Zellen erhalten bleibt und gleichzeitig die Ringstärke ver- 
größert wird, andererseits die Volumenzunahme durch Vakuolisation in 
den Mark- und Rindenparenchymzellen weiterschreitet. Schließlich re- 
sultiert gegen Ende des 3. Internodiums ein derartiger Zellgrößenkon- 
trast, wie ihn Abb. 29 in der Wiedergabe eines völlig entwickelten Pro- 
cambiumringes veranschaulicht, der eben damit beginnt, Primanen zu 
differenzieren. Dabei wird besonders durch die Unregelmäßigkeit der 
Anordnung der Procambiumzellen ersichtlich, daß es sich keinesfalls 
schon um den sekundären Cambiumring handelt, ist doch, wie schon 
KostytscHEw betont, gerade die „Mosaikanordnung‘“ der Zellen für den 
Procambiumring charakteristisch. 
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Aim 3. Knoten öffnet sich der Ring dann an zwei Stellen, die zu den 
RingschluBstellen am 2. Knoten einen Winkel von 90° einnehmen, um 
die Blattspuren des 3. der dekussiert stehenden Blattpaare in sich aufzu- 
nehmen. Im 3. Internodium setzt dann die zum Teil bereits geschilderte 
Differenzierung des Procambiumringes ein, die in derselben Richtung 





Abb. 29. Veronica speciosa. Querschnitt durch den unteren Teil des 3. Internodiums. Voll 
entwickelter Procambiumring im Begriff Xylemprimanen zu differenzieren. 


wie die Ringbildung und auch das spätere Auftreten des sekundären 
Cambiumringes erfolgt und demzufolge ausgehend von den Stellen der 
letzteingetretenen Blattspurbiindel, nach rechts und links fortschreitet. 
Dabei differenzieren sich die Phloémprimanen früher und zunächst in 
auch gréBerer Menge als die Xylemprimanen. Erstere sind jetzt, da sie 
sich nach CHAUVEAUD (1897) gerade in der „phase de différenciation 
maximum‘ befinden, an ihrer starken Wandfarbbarkeit im Gegensatz zu 
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später leicht kenntlich. Abb. 30 gibt den Beginn der beiderseitigen Pri- 

manendifferenzierung im Procambiumring wieder und ist wie sämtliche 
bisher angeführten Entwicklungsstadien noch weit vor KostyTscHEws 
Abb. 4 einzuordnen, auf der schon eine rege Tätigkeit des sekundären 
Cambiums sich zeigt, trotzdem sie die jüngste für diesen Typ gegebene 
Abbildung darstellt. 

Nach all dem Bisherigen entsteht also der Procambiumring nicht als 
ein von Anfang an geschlossenes Ganzes, sondern seine allmähliche Bil- 
dung steht in enger Beziehung zu den Blattspurbündeln. Geben diese 
auch bei ihrem Eintritt in den Procambiumring ihre Individualität zu- 
gunsten einer größeren Totalität auf und ermöglichen so eine ausgiebigere 
und gleichmäßigere Stoffversorgung, so ist doch durch Verfolgung der 
einzelnen Entwicklungsstadien derartig gebauter Sproßachsen ein von 
den Blattspurbündeln ausgehender Einfluß auf die Bildung des Procam- 
biumringes, die Differenzierung der Primanen und die Entstehung des 
sekundären Cambiums durchaus 
nachweisbar. Durch das eben An- 
geführte erlangt gleichzeitig die 
zwar Veronica longifolia betreffende 
Angabe JuELs (1892) ihre nähere 
Begründung: ,, Das Desmogen tritt 
im jüngsten Internodium der 
Stammspitze als gesonderte Stränge 

auf, doch ist im nächst unteren 
Abb. 30. Veronica speciosa. Teilstück des Pro- - ; 
cambiumringes z. Z. der Differenzierung der Internodium schon ein geschlosse- 
Phloëm- und Xylemprimanen. Vergr. 406X. ner Desmogenring vorhanden“. 

Diese Darstellung der allmählichen Differenzierung des Procam- 
biumringes von einzelnen Stellen aus gibt die Anschauungen wieder, wie 
sie am Vegetationskegel von Veronica speciosa erlangt wurden zur Zeit, 
als ich noch keine spezielle Plasmafärbung der Mikrotomschnittserien 
durchführte. Warum ich sie aber trotzdem in dieser Form anführe, ob- 
gleich die durch verbesserte Methodik erlangten Ergebnisse vollständiger 
waren und eine mehr generelle Auffassung ermöglichten, hat seinen be- 
sonderen Grund in der darin zum Ausdruck kommenden Übereinstim- 
mung mit den Befunden der von KosTYTSCHEW erwähnten Arbeiten 
von SANIO und von Vécutrnc. Das Zustandekommen der Ansichten 
jener beiden Forscher findet nämlich hierdurch seine Erklärung, worauf 
noch zurückzukommen sein wird. 

Welches Neue erbrachte nun die vergleichsweise herangezogene Un- 
tersuchung gleicher Objekte, deren Mikrotomschnitte aber eine besondere 
Protoplasmafärbung erfahren hatten? Um das Wichtigste vorweg zu 
nehmen: den Nachweis eines dem Procambiumring noch vorangehenden 
primären Meristemringes (Abb. 31 gibt ein Teilstück davon wieder). 
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Ungefähr auf gleicher Höhe wie bei den früheren Pflanzen, also in 
Nähe des 1. Knotens, konnte ein derartiger Ring inmitten des äußerlich 
noch völlig gleichartig erscheinenden Meristems an der stärkeren Tingier- 
barkeit seiner Zellen erkannt und einige Internodien hindurch in seiner 
weiteren Entwicklung verfolgt werden. Dabei wurden auch die in der 
vorangegangenen (1.) Darstellung erwähnten Gewebepartien wieder vor- 
gefunden, die an ihrem kleineren Zellquerschnitt kenntlich sind und 
anfangs rundliche, später bogenförmige Gestalt besitzen. Sie stellen 
diejenigen Teile des Meristemringes dar, in denen die vorerwähnten von 
den Eintrittsstellen der Blattspuren aus erfolgenden und in ihrem wei- 
teren Verlauf zu Procambiumzellen führenden Teilungen bereits einge- 
setzt haben. Demnach spielt sich die eben beschriebene allmähliche Diffe- 
renzierung des Procambiumringes in einer besonderen ringförmigen Zone 





Abb. 31. Veronica speciosa. Teilstück eines Querschnittes durch den im Beginn seiner 
Differenzierung befindlichen Meristemring. 


ab, eben dem Meristemring, wodurch sich eine Übereinstimmung mit den 
Vorgängen der Procambiumdifferenzierung bei Pflanzen mit isolierten 
Procambiumbündeln kundgibt. 

Wollte man den Meristemring nicht mit in Betracht ziehen, so hätte 
man den kuriosen Fall, daß man gerade bei den Pflanzen, die nach 
KosTYTscHEw dadurch ausgezeichnet sein sollen, daß sie von Anfang an 
einen geschlossenen Procambiumring besitzen, zunächst isolierte Pro- 
cambiumbezirke bzw. deren Vorstufen antrifft, die dem erst später ge- 
schlossenen Procambiumring vorangehen. 

Da bei Veronica speciosa die Mark- und Rindendifferenzierung im 
1. Internodium ganz schwach ist, und die Zellquerschnitte sich kaum von 
denen der Urmeristemzellen unterscheiden, fallen ohne besondere Prä- 
paration von den gesamten Querschnittzellen, die entweder noch rein 
meristematisch sind oder eben erst im Begriff stehen, sich zu diffe- 
renzieren, nur diejenigen auf, die durch Teilung eine abweichende Größe 
erlangt haben. Auf diese Weise erklärt sich in meiner ersten Darstellung 
das Unbemerktbleiben des Meristemringes, wobei gleichzeitig der Wert 
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der Plasmafärbung besonders hervortritt. (Die Katalasereaktion führte 
zu dem gleichen Ergebnis.) Ohne Anwendung derartiger Methoden kann, 
wie die erste Darlegung zeigt, inmitten eines gleichartig erscheinenden 
Gewebes eben nur die auf tieferen Schnitten immer größer werdende An- 
zahl bereits kleinerer Zellen bemerkt werden, die durch weitere Teilungen 
sich schließlich zu Procambiumzellen differenzieren. Da aber diese im 
Querschnitt kleineren Zellen zunächst nicht in Form eines geschlossenen 
Ringes auftreten, sondern isolierte Gruppen bilden, beweist dies eindeu- 
tig, daß die zahlreichen Untersucher, die eine an allen Ringstellen gleich- 
zeitig einsetzende Bildung des Procambiumringes angeben, keinesfalls 
bis zu den jüngsten Entwicklungsstadien vorgedrungen sind, sondern 
erst den bereits auf seinem ganzen Umfang in weiterer Differenzierung 
befindlichen Meristemring 
vorfanden, wie er etwa im 
2. Internodium anzutref- 
fen ist. Die Unterschei- 
dungsmöglichkeit der klei- 
neren ,,Procambiummut- 
terzellen“, — die in Dif- 
ferenzierung  begriffene 
Meristemringzellen sind 
— von den übrigen noch 
mehr oder weniger meri- 
stematischenSchnittzellen 
ist lediglich auf Grund der 





Abb. 32. Lysimachia punctata. Querschnitt des : 
Procambiumringes im oberen Teil des 4. Internodiums. QuerschnittsgrôBe schon 


Vergr. 168 X. - x 
-_ zu einer Zeit gegeben, wo 


die typischen Procambiumzellen noch lange nicht vorliegen, sondern 
erst nach weiteren Zellteilungen entstehen (vgl. Abb. 26 und 29). Auf 
diesen Befund möchte ich im Widerspruch zu einer Angabe von KocH 
(1891) besonders hinweisen. 

Die weiteren Differenzierungsvorgänge, die nach und nach zu einem 
ganz gleichmäßig ausgebildeten Ring echter Procambiumzellen führen 
(Abb. 29), decken sich völlig mit den Angaben der ersten Darstellung. Es 
ist eben nur bei der äußerlich langsam fortschreitenden Mark- und Rin- 
dendifferenzierung zu bedenken, daß die ersten Mutterzellen der Procam- 
biumringelemente Meristemringzellen gewesen sind; diese differenzieren 
sich bei Veronica speciosa und analog gebauten Pflanzen, nachdem sie 
etwas länger als das angrenzende Gewebe ihren meristematischen Charak- 
ter bewahrt haben, von bestimmten Stellen ausgehend allmählich durch 
vorwiegende Längsteilungen in ihrer Gesamtheit ausschließlich zu Pro- 
cambiumzellen, ohne noch weitere Entwicklungsrichtungen im Zusam- 
menhang mit der Achsenstruktur einzuschlagen. 
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Zu ganz gleichen Ergebnissen führte die Untersuchung vegeta- 
tiver Sproßscheitel von Lysimachia punctata und Hypericum inodorum 
(Abb. 28 und 32). Ein noch etwas günstigeres Objekt für derartige Er- 
örterungen dürfte in Lysimachia nummularia zu finden sein; hier fällt 
der entweder noch im ursprünglichen Zustand erhaltene oder erst im Be- 
ginn seiner Differenzierung befindliche Meristemring infolge der sehr 
frühzeitigen Differenzierung der beiderseits angrenzenden parenchyma- 
tischen Zellen sehr bald durch die kleinere Querschnittsgröße seiner 
Zellen sowie durch den dichten plasmatischen Zellinhalt in die Augen. 


. 


Zusammenfassung. 


Während für Pflanzen mit isolierten Procambiumbiindeln vereinzelt 
Angaben über Gewebezonen vorliegen, die in einigen Punkten den hier 
bezüglich des Meristemringes gemachten ähneln, wenn auch in ihnen 
durchaus noch nicht Bedeutung, Entstehung und Verhalten des Meri- 
stemringes völlig richtig oder zusammenhängend erkannt worden waren, 
— worauf noch ausführlich einzugehen sein wird —erfolgt die Feststellung 
eines Meristemringes für Pflanzen mit geschlossenem Procambiumring 
hiermit erstmalig. Durch diese Kenntnis gewinnen die Vorgänge der 
Leitungsbahnendifferenzierung aus den Vegetationskegeln von Diko- 
tylen, nachdem bereits die KostyTschewsche Aufstellung zweier ver- 
schiedener Typen als unberechtigt erkannt worden ist, weiter an Ein- 
heitlichkeit und Gemeinsamkeit, die wir uns im folgenden noch einmal 
prägnant vor Augen halten wollen. 

Das ursprünglich in den Spitzen der Vegetationskegel über den ganzen 
Schnitt verteilte und in jeglicher Beziehung völlig gleichartige Meristem 
wird durch die Differenzierung von Mark- und Rindenparenchym auf eine 
zwischen beiden Geweben gelegene, naturgemäß ringförmige Zone, den 
Meristemring, zurückgedrängt. Dieser kann durch eine besondere Plas- 
mafärbung oder auch mittels der Katalasereaktion bereits inmitten 
des äußerlich noch völlig undifferenziert erscheinenden Spitzenmeristems 
sichtbar gemacht werden; mitunter tritt er auch ohne besondere Be- 
handlung zutage, so bei sehr frühzeitig einsetzender und rasch ablaufen- 
der Mark- und Rindendifferenzierung. 

Die Zellen des Meristemringes, der seinen meristematischen Charakter 
etwas länger als das ihn umgebende Gewebe beibehält, erlangen ihre erste 
Differenzierung, ganz gleich was für eine Stengelstruktur die betreffende 
Dikotyle aufweist, an ein und derselben Stelle. Dort, wo die jüngsten 
Blattspuren an den primären Meristemring herantreten, erfahren dessen 
Zellen ziemlich schnell aufeinander folgende Längsteilungen, die, da die 
Tochterzellen bis zur nächsten Teilung nicht zur Größe der Mutterzellen 
wieder heranwachsen und sich fast ausschließlich wiederum längs teilen, 
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mit der Bildung von Procambiumzellen enden. Diese setzen dann die 
Blattspuren nach abwärts fort. 

Erst an dieser Stelle machen sich Unterschiede bemerkbar in den 
Differenzierungsvorgängen der SproBscheitelmeristeme von Pflanzen mit 
isolierten Procambiumbündeln und solchen, die später einen geschlos- 
senen Procambiumring aufweisen, indem ‘lie bisher in beiden Fallen ganz 
gleichartig verlaufenen Vorgänge nunmehr auseinander weichen. Wäh- 
rend nämlich bei Pflanzen mit isolierten Procambiumbiindeln die zu 
Procambiumzellen führenden Teilurgen von Meristemringzellen auf 
lokale, den Blattspuren in ihrer Größe entsprechende Bezirke beschränkt 
bleiben und so einzelne Procambiumstränge erzeugt werden, sind die von 
den gleichen Anfangsstellen aus erfolgenden Teilungen der Meristem- 
ringzellen bei Pflanzen mit kontinuierlichem Procambiumring weiterhin 
nicht lokalisiert, sondern diese greifen fortschreitend auf immer mehr 
Meristemringzellen über, sodaß über nieren-, rinnen- und halbrohr- 
förmige Zwischenstadien hinweg schließlich ein in sich geschlossener Pro- 
cambiumzylinder hergestellt wird. Bei Veronica speciosa ist im Zusam- 
menhang mit der dekussierten Blattstellung insofern ein Extrem erreicht, 
als bei der von nur zwei gegenüber liegenden Ringstellen aus erfolgenden 
Procambiumzellbildung jeweils fast der halbe Meristemring einbezogen 
wird. Im Falle der Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln brauchen 
die aus Meristemringzellen entstehenden procambialen Bündel durchaus 
nicht immer nur Blattspuren darzustellen, sondern sie können auch 
stammeigene Bündel sein, die ebenfalls durch lokale Teilungen aus 
Meristemringzellen hervorgegangen sind. 

Während bei Pflanzen mit geschlossenem Procambiumring aber 
sämtliche Meristemringzellen ausschließlich zu Procambiumzellen diffe- 
renziert werden, sind die Differenzierungsprodukte des Meristemringes 
bei Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln reichhaltiger. Die 
zwischen den Procambiumbündeln verbliebenen Ringteilstücke liefern 
durch mehr oder weniger zahlreiche Teilungen und vor allem Wachstum 
entweder parenchymatische oder mechanische Gewebselemente. Obwohl 
die auf diese Weise entstandenen Parenchymzellen mitunter mit den an- 
grenzenden Mark- und Rindenzellen in Größe, Form usw. völlig überein- 
stimmen können, haben sie doch genetisch nähere Beziehungen zu den 
Procambiumbündeln, da sie gleich diesen einer ihren meristematischen 
Charakter relativ länger bewahrenden Gewebezone entstammen. 

Die sich anschließenden Vorgänge der Primanendifferenzierung, der 
endgültigen Ausbildung der Bündelelemente!, des Auftretens des sekun- 
dären Cambiums und seiner Produkte sind für beide Typen procambialer 
Leitungsgewebeanordnung hinreichend bekannt, und es ist ihnen auch im 
Hinblick auf die hier vertretene Auffassung über die Differenzierungs- 


1 Bzw. Ringelemente. 
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vorgänge, die sich in den SproBscheiteln von Dikotylen abspielen, nichts 
hinzuzufügen. 

Nach all dem kann der für jede Pflanzenart typischen Stengelstruk- 
tur ein mitbestimmender Einfluß bei der Differenzierung des Sproß- 
scheitels nur bezüglich des AusmaBes der Bildung von Procambiumzellen 
und beziiglich der Gleichheit oder Verschiedenartigkeit der Differen- 
zierungsprodukte des Meristemringes zuerkannt werden, während alle 
übrigen Vorgänge in den beiden hier betrachteten Untertypen der Di- 
kotylen völlig gleichartig verlaufen. Die Untersuchung der Differenzie- 
rung des Procambiums bei einer Pflanze mit später geschlossenem Pro- 
cambiumring ist so nicht nur sehr aufschlußreich bezüglich dieser Ver- 
hältnisse gewesen, sondern hat es gleichzeitig ermöglicht, die Fehler der 
sonst vortrefflichen Arbeit SANIOS zu erkennen und vor allem auf die 
weitgehende Einheitlichkeit der Vorgänge der Procambiumdifferenzie- 
rung bei Pflanzen mit isolierten Procambiumbiindeln und solchen mit 
geschlossenem Procambiumring hinzuweisen. 


Bei meinen einzelnen Untersuchungsobjekten konnte ich stets die 
Feststellung machen, daß die Bildung der Blattspurbündel am jüngsten 
Knoten einsetzt und von hier aus nach aufwärts ins Blatt und nach ab- 
wärts im Stengel erfolgt. Wenn wir nun die bisher nur an einzelnen auf- 
einander folgenden Schnitten betrachteten Vorgänge uns einmal körper- 
lich vorstellen, und zwar von der Spitze des Triebes aus etliche Interno- 
dien abwärts, so würde sich ungefähr folgendes Bild ergeben: 

Das gesamte betrachtete Stengelstück wird von einem zwischen dem 
Mark- und Rindenparenchymgelegenen Hohlzylinder durchzogen, der oben 
von einer Meristemkuppe bedeckt ist, und dessen Durchmesser sich nach 
unten zu vergrößert. Insofern besteht nun der Hohlzylinder nicht aus 
ganz einheitlichem Gewebe, als der oberste, in seiner Längserstreckung je 
nach dem Objekt verschieden große Abschnitt aus rein meristematischem 
Gewebe besteht, — im Querschnitt also als Meristemring zu bezeichnen 
sein würde — während der folgende Abschnitt die aufeinander folgenden 
Entwicklungsstadien des in Differenzierung begriffenen Meristemringes 
veranschaulicht. Der dritte Abschnitt stellt den bereits differenzierten 
Meristemring dar, so daß also entweder ein geschlossenes Rohr von Pro- 
cambium oder einzelne ringförmig angeordnete und durch Parenchym oder 
mechanisches Gewebe voneinander getrennte Procambiumstränge vorlie- 
gen. Kurz gesagt, der oben völlig meristematische Hohlzylinder geht nach 
unten hin immer mehr in den für das betreffende Objekt typisch diffe- 
renzierten Zustand über, genau so wie das beiderseits angrenzende Ge- 
webe, das nur bedeutend eher seinen meristematischen Zustand verläßt. 

Wie gestalten sich nun die Vorgänge und Verhältnisse in Nähe der 
Knoten, vornehmlich des nächst unteren nach Auftreten des Meristem- 

















152 J. Helm: Untersuchungen über die Differenzierung 
ringes? Zunächst durchzieht der auf dieser Höhe noch völlig meriste- 
matische Abschnitt des Hohlzylinders in sich geschlossen und gleich- 
artig die gesamte Strecke. An jenem Knoten setzt alsbald die Bildung 
der wenig tiefer im Stengel in den Meristemring eintretenden Blattspur 
ein. Anfangs liegen nun Meristemringzylinder und sich bildende Blatt- 
spur soweit auseinander, daß irgendeine gegenseitige Beeinflussung nicht 
nachweisbar ist. In dem Maße aber, wie die in Bildung begriffene und 
schräg nach unten verlaufende Blattspur sich dem Meristemzylinder 
nähert, verlieren dessen Zellen in ihrer ganzen Breite an einer beschränk- 
ten, der Blattspur unmittelbar zugekehrten Stelle ihren meristematischen 
Charakter und nehmen parenchymatischen an. Auf diese Weise wird an 
jener Stelle eine direkte Verbindung des Markparenchyms mit dem der 
Rinde durch gleichartiges Gewebe hergestellt, eine sogenannte ‚gap‘. 
Diese Verbindung erstreckt sich aber nicht durch das gesamte Inter- 
nodium hindurch, sondern ist nur in Nähe des Knotens zu beobachten, 
eine lokale Durchbrechung des auf dieser Schnitthöhe noch ziemlich 
meristematischen Hohlzylinders darstellend. Die größere Ausdehnung 
der ,,gap“ wird dadurch verhindert, daß die abwärts dringende Blattspur 
von dem Moment an, wo sie auf ihrem Verlauf den Zylindermantel er- 
reicht, ihre bisherige Richtung aufgibt und eine senkrechte einschlägt ; 
darauf differenziert sich ein ihrer Größe entsprechendes Teilstück des 
meristematischen Zylinders wahrscheinlich unter einem vom Blatt bzw. 
der Blattspur selbst ausgehenden Einfluß zu Procambium und nicht 
mehr zu Parenchym. Die nun einsetzenden Vorgänge sind bereits ge- 
nügend geschildert, so daß sich ein weiteres Eingehen darauf erübrigt. 





Besprechung. 
Die im Vorangehenden, dargestellten Ergebnisse einer Untersuchung 
dikotyler Sproßvegetationskegel gipfelten in der Feststellung, daß die 
Vorgänge der Leitungsgewebedifferenzierung in den beiden untersuchten 
Stengelstrukturtypen anfangs durchaus die gleichen sind und sich auch 
fernerhin trotz der unterschiedlichen Endzustände im Prinzip weit- 
gehendst einheitlich gestalten. Ihren speziellen Ausdruck fand diese Tat- 
sache in dem beiden Untertypen gleicherweise zukommenden primären 
Meristemring und dessen weiterer Differenzierung. Die Richtigkeit der 
hier gegebenen Darstellung der Procambiumbildung über einen solchen 
Meristemring hinweg mag im folgenden in einem kritischen Vergleich mit 
der bisherigen einschlägigen Literatur geprüft werden, die zu diesem 
Zweck, ganz gleich was für eine Stellungsnahme in den einzelnen Arbeiten 
eingenommen wird, möglichst vollständig herangezogen werden soll. 
Da sich beim Studium der Literatur herausstellte, daß in einer be- 
trächtlichen Anzahl von Arbeiten die in Nähe des Vegetationspunktes 
vorgefundenen, aber ganz verschiedenartig gewerteten Ringzonen durch- 
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aus im Sinne eines Meristemringes aufgefaBt werden müssen, halte ich es 
für angebracht, um diesen Teil der Untersuchung nicht allzusehr auszu- 
dehnen, eine gewisse Auswahl vorzunehmen. So werde ich vornehmlich 
diejenige Literatur beriicksichtigen, die entweder allgemein fiir Diko- 
tyle geltende Angaben enthält oder zumindest größere Pflanzengruppen 
betrifft oder sonst in irgendeiner- Weise besonders maßgebend und ein- 
flußreich gewesen ist, während ich bezüglich der Angaben, die über nur 
einzelne Familien oder sogar Arten gemacht sind, auf das Literatur- 
verzeichnis verweisen möchte. 

Karsten (1847), ScHACHT (1856) und Mont (1858) sind die ersten, die 
unter der Bezeichnung ,,Cambium- oder Verdickungsring‘‘ von einer dem 
Meristemring teilweise ähnelnden Bildung sprechen. Ihr Begriff deckt 
sich jedoch nicht ganz mit dem des Meristemringes, sondern schließt 
in sich noch über diesen hinausgehende Entwicklungszustände ein (den 
sekundären Cambiumring im heutigen Sinne), da zu damaliger Zeit Pro- 
cambium und Cambium begrifflich noch nicht getrennt waren. Dieser 
Umstand gab für die Folgezeit mehrfach zu Verwechslungen Anlaß, auf 
die letzten Endes das Unbekanntbleiben des dem Meristemring ent- 
sprechenden Stadiums des ,,Cambiumringes“ zurückzuführen sein dürfte. 
Denn Nachuntersucher stellten die erst später einsetzende Bildung des 
sekundären Cambiumringes fest und glaubten nun, entweder die Angaben 
der drei Autoren verbessert zu haben, weil sie deren Ringzonen lediglich 
als sekundären Cambiumring auffaßten, oder sie konnten bei ihren Pflan- 
zen eine sehr nahe am Vegetationspunkt gelegene ringförmige Gewebe- 
region mit der damaligen Untersuchungsmethodik nicht auffinden, da ihr 
Objekt nicht mit zu der geringen Zahl derjenigen gehörte, die bei An- 
wendung von Handschnitten allein dafür günstig sind. Unser besonderes 
Interesse erregt bei diesen bereits um 1856 gemachten Angaben eines 
„Cambiumringes‘‘ das Wissen um eine vom außen und innen angrenzen- 
den Gewebe unterscheidbare Ringzone, in der sich die Procambiumzell- 
bildung abspielt, über deren Herkunft aber damals nur soviel bekannt 
war, daß sie sich nach oben hin ins Urmeristem verliert. 

Vom ‚„Cambiumring‘‘ HANSTEINS (1858) entsprechen ebenfalls nur 
die Frühstadien dem Meristemring, die HANSTEIN selbst noch nicht voll- 
ständig bekannt waren, da er nicht ganz so weit vegetationspunktwärts 
wie die drei eben erwähnten Untersucher vorgedrungen war, sodaß die 
Procambiumbündel zur Zeit der Auffindung der Ringzone bereits vor- 
lagen. Seiner Ansicht nach bilden sich darum die ,,Cambiumbündel* 
zugleich mit dem gemeinsamen Cambialzylinder aus dem Gipfelcambium. 

Als zeitlich nächster Verfechter des Ringformtyps hat SANIO (1863 
bis 1865) zu gelten, in dessen Arbeiten dieser Gedanke vielleicht am um- 
fassendsten und am meisten in die Einzelheiten vordringend behandelt 
worden ist. Obgleich Santos ‚,Verdickungsring‘‘, wenn er einmal gebildet 
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ist, sich in seinem weiteren Entwicklungsverlauf dem Meristemring ganz 
entsprechend verhält, ist es trotzdem nicht ohne nähere Ausfiihrungen 
möglich, ihn letzterem homolog zu setzen. Begriindet liegt das darin, daß 
sich nach Meinung Santos der Verdickungsring allmählich und von ein- 
zelnen Stellen aus bilden soll, während bei meinen Untersuchungsob- 
jekten der Meristemring stets von Anbeginn als geschlossenes Gebilde 
auftrat. 

Wie gelangte nun Santo zu einer solch abweichenden Auffassung, ob- 
wohl dieselbe auf direkter Beobachtung gegründet war? Zur Aufklärung 
bieten die an Veronica speciosa durch zweierlei Untersuchungsmethodik 
erlangten und jeweils verschiedenen Vorstellungen über die Differen- 
zierungsvorgänge des Procambiums aus dem Sproßscheitelmeristem eine 
vorzügliche Handhabe, und sie wurden nur darum doppelt gegeben. 
Letzten Endes liegt nämlich die Andersartigkeit der Anschauungen 
Santos in der Methodik begründet. Obwohl Santo nach seinen Angaben 
3,3 u mit dem Rasiermesser schnitt, sah er sich doch genötigt, um die 
Orientierung der jungen Zellwände feststellen zu können, den ihm in der 
betreffenden Zone auffallenden besonders reichen plasmatischen Zellin- 
halt zu entfernen. Damit nahm er sich das Kriterium, das ihn von der 
Existenz eines von Anfang an geschlossenen Ringes sicher überzeugt und 
ihm vor allem in dem Gebiet wertvolle Dienste geleistet hätte, in dem die 
Mark- und Rindendifferenzierung noch keine an der Zellform und -größe 
erkennbaren Fortschritte gemacht hat. So blieb Santo als Kriterium nun- 
mehr nur noch die verschiedene Zellgröße, die ihm, wie das Folgende dar- 
legen wird, zwangsläufig die Überzeugung einer von einzelnen Stellen aus 
erfolgenden Bildung seines Verdickungsringes aufdrängen mußte, die er 
übrigens durchaus nicht bei all seinen Objekten direkt beobachten 
konnte, sondern zum Teil nur indirekt aus der ebenfalls nach und nach 
erfolgenden Entstehung der Procambiumbündel ,,mit großer Sicherheit‘ 
erschloß. 

Eine kontinuierlich fortgesetzte Beobachtung der Differenzierungs- 
vorgänge des Sproßscheitelmeristems lehrt aber folgendes: Das durch die 
Differenzierung des Markes und der Rinde auf einen Ring zurückge- 
drängte Meristem besitzt an den Eintrittsstellen der Blattbasen eine 
größere Querschnittsbreite. Bedingt wird diese dadurch, daß der Rinden- 
hohl- und der Markvollzylinder nach unten zu relativ ihre Mächtigkeit 
beibehalten, sodaß die an den betreffenden Stellen erfolgte Schnitt- 
flächenvergrößerung dem Meristemring allein zugute kommt. Setzt nun 
die Differenzierung im beiderseits an den Ring grenzenden Gewebe ein, so 
besteht schon an sich die Möglichkeit, daß diese breitere Ringstelle 
gegenüber den übrigen und schmäleren Teilstücken des Meristemringes 
besser hervortritt und darum auch eher bemerkt wird. Mit dieser Tat- 
sache verbindet sich nun noch eine zweite, die Sanıo ebenfalls bekannt 
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war und wesentlich mit zu seiner Auffassung der von isolierten Stellen 
aus erfolgenden Bildung seines Verdickungsringes beigetragen haben 
dürfte. Die ,,Anfangsstellen‘‘ des Meristemringes sind nämlich den sie 
verbindenden Ringpartien gegenüber nicht nur breiter, sondern auch klein- 
zelliger im Querschnitt. 

Erreicht wird dies nach Meinung Santos dadurch, daß diese Anfangs- 
stellen, die bezeichnenderweise immer an den Orten der späteren Blatt- 
spuren gelegen sein sollen, zugleich auch der Ausgangspunkt der zu Pro- 
cambiumbündeln führenden Zellteilungen sind. Damit ist aber — und 
zwar nur an einzelnen Stellen — das erste Auftreten von Zellgrößen- 
unterschieden gegeben und darin das Moment, das bei der Unter- 
suchungsmethodik Santos allein Berücksichtigung findet und ausschlag- 
gebend ist. SANIO gelangte so notgedrungen zu Vorstellungen, die in den 
mittels gleicher Methode an Veronica speciosa meinerseits erlangten ihr 
Analogon finden, trotzdem Sanıo Pflanzen untersuchte, denen isolierte 
Procambiumbündel zukamen. 

Hat sich dann an 1—2 tieferen Knoten die Anzahl der Anfangs- 
stellen vergrößert, so erklärt sich die Santosche Angabe ihrer Vereinigung 
zum geschlossenen Ring, für die SANIO eine allerdings nicht kontinu- 
ierlich beobachtete und in tangentialer Richtung fortschreitende Zell- 
teilung von den Anfangsstellen aus annahm, in ihrer Plötzlichkeit viel 
einfacher dadurch, daß mittlerweile auch die Mark- und Rindendifferen- 
zierung weiter vorgeschritten ist. Der an den Anfangsstellen schon weiter 
differenzierte Meristemring hebt sich infolge der Teilungsabnahme und 
Größenzunahme der Zellen in Mark und Rinde nunmehr durch die be- 
wahrte Kleinzelligkeit und Teilungstätigkeit seiner Zellen besser und in 
seiner Gesamtheit ab und gibt dabei seine Ringform zu erkennen. Auf 
diese Weise wird der Eindruck erweckt, daß die zunächst isoliert er- 
schienenen Anfangsstellen erst jetzt untereinander durch ebenfalls klein- 
zelliges Gewebe verbunden würden (vgl. Abb. 26—28 dieser Arbeit). Da- 
bei vermögen die überall im Meristemring naturgemäß relativ zahlreich 
auftretenden Zellteilungen der Vermutung Raum zu geben, daß sie die 
seitliche Fortführung der Teilungen an den Anfangsstellen seien, obwohl 
sie bei Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln nicht in einer be- 
stimmten Richtung vorrücken, sondern im ganzen primären Meristem- 
ring gleichmäßig verteilt anzutreffen sind. 

Sanıos Auffassung der nach und nach erfolgenden Bildung des Ver- 
dickungsringes liegt also einfach darin begründet, daß SANIO im 
Meristemring den Beginn der Blattspurenbildung nicht als solchen er- 
kannte; er sah vielmehr diese Frühstadien künftiger Blattspuren als die 
Bildungszentren (,„Anfangsstellen‘‘!) seines Verdickungsringes an. Die 
Bildung der Anfangsstellen und die Santos Meinung nach an gleichen 
Orten erfolgende der Procambiumbündel sind aber nicht zweierlei Vor- 
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gänge, sondern gehören zu ein und demselben Vorgang, dem der Bildung 
der Procambiumbündel, und beide stellen nur verschiedene Stadien des- 
selben dar. Mit der Annahme dieser Erklärung werden gleichzeitig 
die von Santo gegen KARSTEN, SCHACHT und Mout erhobenen Einwände 
hinfällig und die vermeintlichen Beziehungen zu NiceLi gelockert. 

Eingeflochten sei an dieser Stelle, daß auch die übrige Auffassung 
Santos bezüglich der Differenzierung des Sproßscheitels in ,,Urmark- 
und Außenschicht‘‘ unter Heranziehung der bisherigen .Argumente ihre 
Erklärung findet. Weil nämlich, wie es meist der Fall ist, Mark- und 

nicht gleichzeitig einsetzen, sondern die des 
Markes eher beginnt, erscheint dann das Mark (Santos Urmark) auf 
Querschnitten von einem kleinzelligeren, breiten Gewebering (Santos 
Außenschicht) umgeben, dessen äußerer Teil sich alsbald auch differen- 
ziert und das Rindenparenchym liefert, sodaß das ursprüngliche Gewebe 
auf eine mittlere Ringzone zurückgedrängt bleibt, eben den Meristem- 
ring (Santos Verdickungsring), für den Santo, da ihm in größerer Nähe 
des Vegetationspunktes die Möglichkeit seiner Feststellung fehlte, fälsch- 
licherweise eine in ihrem Zustandekommen nunmehr erklärte Bildung 
von einzelnen Stellen aus angab. Daß die hier gegebene Erklärung richtig 
ist, wird meiner Ansicht nach dadurch bestätigt, daß ohne Zuhilfenahme 
weiterer Erklärungsmomente damit gleichzeitig andere Eigentümlich- 
keiten der Santoschen Auffassung von seinem Verdickungsring erklär- 
bar werden. 

Bekanntlich sind die Vorgänge, die zur Bildung von Santos Ver- 
dickungsring führen, insofern nicht einheitlich, als bei einem Teil der Ob- 
jekte der Ring bereits geschlossen ist, wenn die Procambiumbündel in 
ihm auftreten, während bei einem anderen Teil die Bildung der Procam- 
biumbündel schon vor erreichtem Ringschluß in den Einzelstücken er- 
folgt. Welcher der beiden Fälle eintritt, wird meiner Überzeugung nach 
ganz vom Wachstumsmodus des einzelnen Untersuchungsobjektes ab- 
hängen, genauer gesagt, von dem gegenseitigen Verhältnis der Mark- und 
Rindendifferenzierung einerseits und der der Procambiumbündel an- 
dererseits. 

Ist z. B. die Mark- und Rindendifferenzierung auf der untersuchten 
Schnitthöhe der Bildung der Procambiumzellen und -bündel gegenüber 
weiter vorgeschritten, —ganz gleich ob sie nun eher einsetzte oder schnel- 
ler ablief — so wird der gesamte Verdickungsring, der in diesem Falle 
mit dem Meristemring bzw. dem im Beginn seiner weiteren Differen- 
zierung begriffenen Meristemring identisch ist, schon ohne Anwendung 
einer besonderen Präparation zu einer Zeit als kontinuierliches Gebilde 
hervortreten, wo die Bildung der Procambiumbündel noch nicht be- 
gonnen hat bzw. wenig vorgeschritten ist ; jedenfalls liegen die typischen, 
aus englumigen Zellen bestehenden Procambiumbündel noch nicht vor. 
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In diesem Falle erscheinen dann die Ringzellen noch annähernd gleich- 
artig und die in der Anlage begriffenen Procambiumbündel werden erst 
nach weiteren Teilungen der sie liefernden Meristemringzellen deut- 
licher sichtbar. Dadurch wird die Vorstellung einer erst nach SchlieBung 
des Verdickungsringes erfolgenden Bündelbildung erweckt. 

Koon (1891) ist (schon unter Berufung auf Mikrotomschnitte) der 
einzige gewesen, der bisher versuchte, diese Angabe Sanios zu erklären. 
Daß aber seine Deutung gegenüber der meinigen, die für alle Blatt- 
stellungsverhältnisse und Bündelzahlen Geltung besitzt, weniger ein- 
leuchtend ist, wird eine Gegeniiberstellung zeigen: „Drängen sich viele 
Bündel in der Ringzone zusammen, so wird bei dem Zurücktreten der 
‚intrafascicularen Gewebe‘ überhaupt und der anfänglichen Ununter- 
scheidbarkeit der embryonalen vom procambialen Gewebe der Ring vor 
der Bündelbildung geschlossen erscheinen und die Bündel anscheinend 
erst danach darin auftreten“. Zudem ist das Moment der schlechten 
Unterscheidungsmöglichkeit der Meristemzellen von den Procambium- 
zellen auf Querschnitten keineswegs so ausschlaggebend, um einen noch 
einheitlichen Gewebering vorzutäuschen, da es meist nicht von großer 
Dauer ist (vgl. S. 148). 

Betrachten wir nun die zweite Möglichkeit der Bildung des Ver- 
dickungsringes nach Santo, die Entstehung der Procambiumbündel noch 
vor Ringschluß. Hier wird genau das umgekehrte Differenzierungs- 
verhältnis wie im vorangegangenen Falle zutreffen. Die Procambium- 
zell- und -bündelbildung wird der Mark- und Rindendifferenzierung 
gegenüber einen Vorsprung besitzen (so bei Arabis albida). Ohne An- 
wendung einer besonderen Plasmafärbung finden sich dann die bereits 
mehr oder weniger ausgebildeten Procambiumgruppen isoliert in einem 
noch ziemlich gleichartig aussehenden Meristem vor, da die übrigen 
Zellon des Meristemringes ihre Größe annähernd behielten und sich 
wegen der geringen äußerlich erkennbaren Mark- und Rindendifferen- 
zierung von den beiderseits angrenzenden Gewebezellen noch nicht un- 
terscheiden lassen. Ist dieses dann eingetreten, so erscheint erst jetzt der 
bereits Procambiumbündel führende Santosche Verdickungsring ge- 
schlossen, der in diesem Falle mit dem sich differenzierenden Meristem- 
ring identisch ist. Trotzdem war er von Anbeginn ein geschlossenes Ge- 
bilde, wie die Plasmafärbung und die Katalasereaktion beweisen, die den 
Meristemring schon kenntlich machen, wenn noch keine an der Zellgröße 
sichtbare Differenzierung im Urmeristem eingetreten ist. 

Findet so das Zustandekommen der Santoschen Angabe der Pro- 
cambiumbündelbildung vor Zusammenschluß des Verdickungsringes 
mittels der gleichen Argumente wie im Falle der Bündelbildung nach 
Ringschluß seine Erklärung, so ist der hierfür gegebene Erklärungsver- 
such Kocas entschieden abwegig. Ausgehend von den zuerst sichtbaren 
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Procambiumbündeln glaubt Kocx einen RingschluB dadurch bewerk- 
stelligt, daß bei der Differenzierung des ,,Grundparenchyms“ doch zu- 
mindest eine Zellenlage im meristematischen Zustand verbleiben müsse, 
um später das Interfascicularcambium liefern zu können. Die Verhält- 
nisse bei Aristolochia sipho z. B. stehen dieser Ansicht aber völlig ent- 
gegen. Hier erlangt auch die später zum Interfascicularcambium wer- 
dende Zellreihe zunächst erst vollständig parenchymatischen Charakter, 
und von einem Zurückbleiben im meristematischen Zustand kann keine 
Rede sein. 

Da das Verhalten des Verdickungsringes nach Ringschluß und Bün- 
delbildung bei Santo bereits die richtige Darlegung erfahren hat, er- 
übrigt sich an dieser Stelle ein weiteres Eingehen darauf. 

Bedeutend kürzer können einige der folgenden Untersuchungen ab- 
gehandelt werden, weil darin SANIO entweder nur einer Nachunter- 
suchung unterzogen oder auf seinen Anschauungen direkt gefußt wird. 
Da dabei neue, wesentliche Momente kaum auftauchen, bleibt uns nur 
übrig, die erhobenen Einwände und die dem Verdickungsring zuge- 
sprochenen, von SANIO abweichenden Besonderheiten zu erörtern. 

So ist nach Russow (1873), der wie auch RAIMANN (1889) ‚‚die Sanıo- 
schen Angaben in allen wesentlichen Punkten! genau bestätigt fand“, 
der Hauptunterschied seiner ,,Mesistemring genannten Gewebezone 
vom Verdickungsring Santos darin zu suchen, daß Russow darunter 
lediglich den innersten Teil der Rinde versteht, während SANIO seinen 
Ring für ein eigenes Gewebe hielt. Damit steht in Verbindung, daß 
Russows Meinung nach die in seinem Mesistemring auftretenden Zell- 
teilungen keine sekundären Prozesse, sondern nur eine intensivere Fort- 
setzung der früheren Zellteilungen im ,,Existem‘‘? sind. 

In einem gewissen Gegensatz zu Russow steht die Ansicht von 
Scumirz (1874), der dem Verdickungsring den morphologischen Wert 
der äußeren Pleromschichten zuschrieb. Im übrigen lehnt Scumrrz, ob- 
gleich er zum großen Teil dieselben Pflanzen untersuchte wie SANIO, 
dessen Verdickungsring deshalb ab, weil er auf denselben Schnitthöhen 
wie SANIO die Sonderung der Ringzone vom umgebenden Gewebe doch 
nicht für genügend erachtet, um eine besondere Bezeichnung dafür ein- 
zuführen. Er konnte vielmehr nur einen allmählichen Übergang der Zell- 
größen nach beiden Seiten feststellen. Trotzdem kann er nicht umhin 
zu gestehen, daß ,,dem Santoschen Verdickungsring doch tatsächliche, 
wenn auch zu einer eigenen Benennung nicht ausreichende Verhältnisse 
zugrunde liegen“. Die in vorliegender Untersuchung durchgeführte 
Plasmafärbung und Katalasereaktion dürfte aber trotz der äußeren 

1 Bezüglich Anfangsstellen, Ringschluß vor oder nach Bildung der Pro- 


cambiumbündel. 
2 Entspricht Santos ,,AuBenschicht“. 
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Formengleichheit der Ringzellen mit den Zellen der angrenzenden Ge- 
webe die Berechtigung zur Aufstellung eines besonderen Namens erbracht 
haben, worauf noch zuriickzukommen sein wird. 

RoTHERTs (1885) ohne alle Abbildungen gegebener ,,Desmogenring“ 
stellt keinen Procambiumring dar, obwohl sonst Desmogen nur eine an- 
dere Bezeichnung für Procambium ist; er beschreibt ihn auch nur für 
Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln. Der Desmogenring ist viel- 
mehr eine nahe am Vegetationspunkt gelegene Gewebezone, die in der 
Regel nach Bildung von noch kleinzelligeren Desmogensträngen auftritt 
und diese ringförmig untereinander*verbindet. Wie bereits unter SANIO 
erörtert, findet dieser Umstand im Hinblick auf RoTHERTs Unter- 
suchungsmethodik, die der Santoschen gleicht, in dem zeitlichen Ver- 
hältnis der Differenzierung des Markes und der Rinde zu derjenigen der 
Procambiumstränge seine Aufklärung. 

Hätte sich ROTHERT nicht durch die kleinere Querschnittsgröße der 
Desmogenringzellen, die wegen der vorgeschrittenen Differenzierung des 
Mark- und Rindenparenchyms besonders auffiel, dazu verleiten lassen, in 
diesen dieselbe Gewebeart, eben das Desmogen, wie in den ihm als noch 
kleinzelliger bekannten Procambiumbündeln (Desmogensträngen) zu er- 
blicken, sondern hätte er das aus jenen Zellen gebildete Gewebe als eine 
der Procambiumbündelbildung vorangehende Zellschicht betrachtet, wie 
ihn ja die „seltenen Fälle“ lehrten, wo der Desmogenring bereits vor Bil- 
dung der Procambiumbündel vorlag, so würde er der hier vertretenen 
Auffassung noch etwas näher gekommen sein. Sein Weitblick bekundet 
sich aber schon darin, daß er auch für diejenigen Stämme von Dikotylen, 
bei denen später kein „Desmomring‘ bekannt ist, die Frage aufwirft, ob bei 
ihnen nicht doch in einem früheren Entwicklungszustand ein Desmogen- 
ring vorhanden ist. Dabei bekennt er, ,,daB es doch von fundamentaler 
Bedeutung für die morphologisch-anatomische Auffassung des Baues der 
Stämme ist, ob ein Desmogenring stets vorhanden ist, oder ob er fehlen 
kann“. Zwar hält er „das ausnahmslose Vorkommen desselben nicht für 
wahrscheinlich, aber in vielen in diese Abteilung gehörigen Fällen dürfte 
er wohl vorhanden sein“. Leider scheint ROTHERT dieses Problem nicht 
weiter verfolgt zu haben, da er in seiner Bearbeitung der „Gewebe der 
Pflanzen“ (1913) nicht wieder darauf zurückkommt und die heute all- 
gemein geltende Anschauung in dieser Beziehung vertritt. 

Für VôcaTiNG (1873—1875), der bezüglich der Melastomeen und 
Rhipsalideen ganz der Santoschen Auffassung vom Verdickungsring bei- 
stimmt, besitzen naturgemäß die bei der Auslegung der Santoschen Be- 
funde getanen Äußerungen Geltung. Ganz abgesehen kann dabei davon 
werden, daß bei den untersuchten Rhipsalideen der Verdickungsring nie- 
mals völlig geschlossen anzutreffen war, was neben der verwendeten 
Methodik durch das gleichzeitige Vorkommen von stammeigenen Bün- 
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deln und Rindensträngen bedingt ist, von denen letztere den Blatt- 
spuren entsprechen. VücHTING bemängelt bereits die unpassende Be- 
zeichnung Verdickungsring, da derselbe nichts mit dem sekundären 
Dickenwachstum zu tun habe. 

Die Stellung von Sacus (1874) zu Santos Verdickungsring und damit 
zum Meristemring ist nicht ganz sicher feststellbar, obgleich er 1859 
speziell für Keimlinge von Phaseolus multiflorus unter dem Namen 
„Produzierendes Gewebe“ eine zwischen Mark und Rinde gelegene ring- 
förmige Gewebezone aus plasmareichen, eng aneiander gefügten Zellen 
angegeben hatte, die höchstwahrscheinlich dem in Differenzierung — 
allerdings sehr fortgeschrittener — befindlichen Meristemring entspricht. 
Auf dem Boden der HANSTEINschen Histogentheorie stehend, erwähnt er 
in seinem Lehrbuch nur, daß er die äußere Pleromschicht für identisch 
mit dem Santoschen Verdickungsring hält, „muß es sich aber versagen, 
das Verhalten desselben, in welchem die Bündel entstehen, genauer dar- 
zulegen, da dies ohne große Weitläufigkeiten nicht angeht“. 

Nach pg Bary (1877) nehmen bei Pflanzen des Dikotylentypus die 
Procambiumbündel ihre Entstehung in einer ihrer definitiven Anordnung 
entsprechenden Ringzone, die sich aber infolge der Untersuchungs- 
methodik durch nichts kennzeichnet oder hervorhebt, sodaß sie lediglich 
eine Ortsbezeichnung darstellt in einem sonst noch gleichmäßiges Aus- 
sehen besitzenden Querschnitt. Erst wenn die Procambiumbündel- 
bildung beginnt, soll diese Ringzone sich durch rasch aufeinander folgende 
Längsteilungen an einzelnen Stellen auszeichnen. 

Liegt bis hierher die Sachlage vollkommen klar und ganz im Sinne der 
heute allgemein geltenden Anschauung über die Differenzierung des Pro- 
cambiums zutage, so wird sie dadurch komplizierter, daß DE BARY hier- 
mit Vorstellungen verknüpft, wie sie Santos Verdickungsring zugrunde 
liegen, und zwar, was das Wesentliche dabei ist, an falscher Stelle. Wäh- 
rend nämlich nach DE Baky in „einzelnen Fällen‘ die erwähnten Längs- 
teilungen auf die Procambiumbündel selbst beschränkt bleiben sollen, 
„bleibt oder wird in den meisten Fällen der ganze Bündelring, auch seine 
zwischen den Blattspurbündeln liegenden Streifen (primäre Mark- 
strahlen) durchschnittlich engzelliger als Mark und Rinde, die raschen 
Längsteilungen breiten sich von den Seitenrändern der ‚Initialstränge‘ 
in Richtung des Ringes seitwärts aus, sodaß später entstehende Blatt- 
spurstränge innerhalb einer bereits in lebhafter Längsteilung befindlichen 
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Ringzone sich differenzieren können ... Der engzellige initiale Bündel- 
ring ist von SANIO mit ‚dem wenig glücklich gewählten Namen Ver- 
dickungsring bezeichnet worden“. 


Diese letzte Behauptung ist aber keineswegs richtig, und der angeblich 
neu entstandene und mit der Santoschen allmählichen Verdickungsring- 
bildung in Beziehung gebrachte Gewebering entspricht nur in seinen die 
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Bündel verbindenden Teilen dem Verdickungsring, aber héchstens auch 
nur in dem Falle, daß darin noch Bündel entstehen. Sonst ist er nach 
Santos Nomenklatur bereits aus ,,Cambiumbündeln‘ und ,,Zwischen- 
gewebe“ zusammengesetzt, da nach der Ansicht Santos der Verdickungs- 
ring mit dem Augenblick, wo in ihm die Differenzierung einsetzt, diese 
Bezeichnung verliert (‚Scheidung des Verdickungsringes in Cambium- 
bündel und Zwischengewebe‘“). Außerdem stellt Santos Verdickungs- 
ring einen der gesamten Procambiumbündelbildung vorangehenden Ge- 
webering dar. Selbst im Falle der hier zum Vergleich naheliegenden 
Bildung von Procambiumbündeln vor Ringschluß geht derselben immer 
ein zumindest gleich großes Verdickungsringstück voraus, das aber bei 
DE Bary keine Erwähnung findet, sodaß eine Identifizierung der Ring- 
zone DE Barys mit Santos Verdickungsring unangebracht ist. Erstere 
stellt vielmehr den an den Bündelstellen bereits weiter differenzierten 
Meristemring dar, dessen übrige Teile in ihrer Kleinzelligkeit erst jetzt 
durch die Differenzierung des Mark- und Rindenparenchyms mehr her- 
vortreten, und deren relativ rege Zellteilungstätigkeit nur die Fort- 
führung der sich an der Spitze des Vegetationskegels abspielenden ist, 
die sich aber keineswegs in einer bestimmten Richtung fortbewegt, 
wie es schon in den Betrachtungen zu Santo näher dargelegt wor- 
den ist. 

Daß der Gewebering erst relativ spät und in einiger Entfernung vom 
Vegetationspunkt seitens DE BARY aufgefunden werden konnte, erklärt 
sich, wie auch die damit in Zusammenhang stehende fälschliche Bezug- 
nahme auf Santos Verdickungsring, wiederum durch die angewendete 
Untersuchungsmethode, die den Meristemring erst bemerkbar werden 
ließ, als sich darin bereits die ersten Procambiumbündel differenziert 
hatten, sodaß nunmehr nur dessen Verhalten bei weiterer Entwicklung 
nachweisbar wurde. Auf diese Weise blieb pz Bary eine der gesamten 
Bündelbildung vorangehende Ringzone, die allein dem Sanıoschen 
Verdickungsring gleichzusetzen wäre, völlig unbekannt. Dazu kommt 
ferner, daß pe Bary die Anfangsstadien der Procambiumbündel richtig 
als solche erkannte, die Santo noch für Anfangstellen seines Ver- 
dickungsringes gehalten hatte. Diese Erkenntnis bezüglich der Pro- 
cambiumbiindel ging aber in ihren Auswirkungen nicht so weit, daß DE 
Bary den Irrtum Santos bemerkte: sondern er brachte, als dann das 
Sichtbarwerden des bereits Procambiumbündel führenden, also schon 
differenzierten Meristemringes durch die vorgeschrittene Mark- und 
Rindendifferenzierung vermittelt wurde, diese ,,Bildung‘ nunmehr 
erst jetzt in Beziehung zu den ersten Bildungsstadien von Santos Ver- 
diekungsring, obgleich letzterer nur mit dem noch undifferenzierten 
Meristemring identisch ist und die allmähliche Bildung den Tatsachen 
nicht entspricht. Zu diesem Vorgehen forderte wahrscheinlich die in 
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ihrem Zustandekommen bereits erklärte irrige SANIosche Angabe der Bil- 
dung von Procambiumbündeln vor Ringschluß etwas heraus. 

Innerhalb dieser Verflechtung von Tatsache und irriger Ansicht, die 
einesteils in der Untersuchungsmethodik, anderenteils in der kritiklosen 
Hinnahme der Santoschen Angaben beruht, findet so die ihrem ganzen 
Wesen nach unrechtmäßige Einordnung des Sanıoschen Verdickungs- 
ringes in die Differenzierungsvorgänge im Vegetationskegel von Diko- 
tylen seitens DE Bary ihre volle Aufklärung. Damit gelangen wir zu der 
bereits in der Einleitung charakterisierten Stellungnahme DE Barys. 

Innerhalb pz Barys Erörterungen über diese Fragen findet sich nur 
eine einzige Stelle, jenes in obigem Zitat (S. 160) angeführte ,,oder bleibt 
engzelliger‘‘, die vielleicht einen Anknüpfungspunkt an die in vorliegen- 
der Untersuchung gewonnenen Vorstellungen abgeben könnte, doch hat 
DE Bary keine weiteren und näheren Ausführungen in dieser Richtung 
folgen lassen. 

Den hier vertretenen Anschauungen bezüglich Pflanzen mit isolierten 
Procambiumbündeln steht in damaliger Zeit D'ARBAUMONT (1880) be- 
reits nahe, der bezüglich Ampelopsis quinquefolia und Vitis vinifera ,,une 
zone continue et homogène de procambium‘‘ angibt, die er aber ihrer 
späteren Entwicklung nach wieder in ,,procambium fasciculaire et pro- 
cambium interfasciculaire‘‘ einteilt. Damit dokumentiert er aber, .daß 
die ursprüngliche Procambiumzone noch kein Procambium im hier ver- 

*tretenen Sinne ist, sondern in ihrer Homogenität den primären Meristem- 
ring vorstellt. 

Konnte ich den bereits erwähnten Erklärungsversuchen von Koc 
(1891) bezüglich des vor oder nach Bildung der Procambiumbündel er- 
folgenden Zusammenschlusses des Sanıoschen Verdickungsringes nicht 
beipflichten, so stimme ich doch in einem anderen, sehr wesentlichen 
Punkte seiner Angaben völlig mit ihm überein. Er faßt nämlich die bei 
seinen Gymnospermen allerdings erst auf einem ziemlich späten Ent- 
wicklungsstadium : bemerkte ,,Ringzone‘‘, in der sich die Procambium- 
bündel bilden, bereits als den durch Mark- und Rindendifferenzierung 
zurückgedrängten Rest des ,.embryonalen Meristems der Vegetations- 
spitze‘ auf. Mit dieser schon 1891 allerdings nur für Gymnospermen auf- 
gestellten Angabe ist Koon der erste, der auf Grund von bisher wenig 
herangezogenen Längsschnitten diese Ringzone erkannte und richtig be- 
urteilte. Trotzdem blieb er für die ganze Folgezeit damit allein und ist 
meines Wissens diese seine Ansicht überhaupt nicht weiter in die Literatur 
eingedrungen. Denn inzwischen hatte sich auf dem einst heiß umstrit- 
tenen Gebiet, hauptsächlich durch das Übergewicht pz Barys, eine feste 
Meinung gebildet und das Interesse sich bereits der Erforschung anderer 
Probleme zugewandt, sodaß Koon, ganz am Ende dieser Epoche stehend, 
1 Die Bündel lagen zur Zeit der Auffindung der Ringzone bereits vor. 
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mit seinen Ergebnissen ohne Einfluß blieb. Die von mir auf einem von 
Kocx abweichenden, bisher noch unbeschrittenen Wege gewonnenen Re- 
sultate an Dikotylen stimmen im wesentlichen mit denen Kocus überein 
und stellen somit gleichzeitig eine Erweiterung des Geltungsbereiches der 
Angaben Kocss dar, die ja nur für Gymnospermen gemacht waren und 
mir darum auch erst sehr spät bekannt wurden. 

Mit der Erwähnung der Kocuschen Arbeit ist für lange Zeit die Reihe 
der Angaben über die Differenzierung von Procambiumbündeln aus einer 
irgendwie besonders gestalteten Ringzone abgeschlossen, und die folgen- 
den noch mit Leitbündeln und ihrer Anatomie sich befassenden Unter- 
suchungen, die größtenteils der Schule van TIEGHEMs entstammen, 
reichen, um für unsere Betrachtungen aufschlußreich zu sein, nicht nahe 
genug an den Vegetationspunkt heran, da sie meist erst nach Bildung der 
Procambiumbündel einsetzen. In diesen Arbeiten wird ganz die NAGELI- 
DE Barysche Vorstellung der vorzugsweisen Entstehung von isolierten 
Procambiumbündeln direkt aus dem Urmeristem vertreten, und für die 
weniger häufigen Fälle, wo ein geschlossener Procambiumring anzu- 
treffen ist, nimmt man eine ganz entsprechende, nur eben in Ringform 
erfolgende Bildungsweise an. 

Daß man in der ganzen Folgezeit DE Barys fälschliche Eingliederung 
des Sanıoschen Verdickungsringes in die sich in Vegetationskegeln ab- 
spielenden Differenzierungsvorgänge nicht bemerkt hat, mag neben 
dem bereits Angeführten seinen Grund vielleicht in Folgendem mit zu 
finden: Bekanntlich ging der Streit darum, ob die Procambiumbündel 
in einer besonderen, irgendwie ausgezeichneten Ringzone oder ohne deren 
Vermittlung direkt aus dem Urmeristem entstehen. DE BARY hatte zu- 
gunsten der letzteren Ansicht entschieden, und damit war dieses Problem 
als gelöst betrachtet worden, während dem Zustandekommen der zwi- 
schen den Einzelbündeln gelegenen mehr oder weniger kleinzelligen Ge- 
webestreifen, auf die DE Bary die Sanıoschen Angaben der allmählichen 
Bildung des Verdickungsringes bezogen hatte, sich niemals ein beson- 
deres Interesse zuwandte. 

Im Jahre 1916 ist es dann BOUYGUES, der erstmalig wieder mit seinen 
Angaben über ,,apparition des tissus de la tige des Phanerogames‘‘, 
speziell der mit distinkten Bündeln versehenen Pflanzen, von der Ni- 
GELI-DE Baryschen Anschauung abweicht, ohne daß daraus aber Kon- 
sequenzen gezogen oder Anlaß zu einer durchgreifenden Nachunter- 
suchung genommen wurde. Ganz bezeichnenderweise vertritt BouY- 
GUES in seiner anscheinend unbekannt gebliebenen Arbeit und wahr- 
scheinlich durchaus unabhängig von Sanıo! eine Auffassung von den 
Differenzierungsvorgängen, die sich in Vegetationskegeln von Dikotylen 
abspielen, die derjenigen Santos völlig gleicht. So differenzieren sich nach 


1 Im Literaturverzeichnis sind die Arbeiten Santos nicht angeführt. 
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Meinung Bouyeuss’ aus dem Urmeristem zunächst zwei Zonen, die der 
Sanioschen Scheidung in Urmark und Außenschicht gänzlich ent- 
sprechen. Aus der äußeren, die anfangs durchweg homogen ist, wird 
nach innen zu sekundär ein dem Verdickungsring gleichkommender 
„annesau de méristème prévasculaire“ erzeugt, in dem dann erst die Pro- 
cambiumbündel entstehen. Allerdings glaubt Bouvyauzs, und darin be- 
steht die Abweichung von Santo, der ein Neuauftreten von Teilungen 
annimmt, daß der Ring durch Lokalisation der Teilungsaktivität auf den 
inneren Teil der Außenschicht entsteht. Diese Lokalisation der Teilungs- 
aktivität bezeichnet insofern einen Fortschritt, als dadurch dem wahren, 
durch Differenzierung von Mark- und Rindenparenchym bedingten Sach- 
verhalt — der Beschränkung der meristematischen Teilungen auf eine zwi- 
schen beiden Geweben gelegene ringfürmige Zone — schon beträchtlich 
wird; nur handelt es sich dabei nicht um die Entstehung 
eines der Procambiumbündelbildung vorangehenden neuen Meristems aus 
der ehemaligen Außenschicht, sondern um ein Bewahren des ursprüng- 
lichen meristematischen Zustandes, der nur erst jetzt durch das anders- 
artige Verhalten der angrenzenden Gewebe besonders in die Augen fällt. 


Sämtliche bisher in ihren Beziehungen zum Meristemring erörterten 
Angaben über eine in Nähe des Vegetationspunktes gelegene ringförmige 
Gewebezone, die der Procambiumzellbildung vorangeht und diese ver- 
mittelt, beruhten auf Untersuchungen von Pflanzen, die durch den Be- 
sitz isolierter Procambiumbündel ausgezeichnet sind. Ganz besonderen 
Wert möchte ich dabei darauf legen, daß es derartige Objekte waren und 
nicht solche, denen ein Procambiumring zukommt, sodaß die in der 
Literatur wiederholt erfolgte Verwechslung und Verkennung von meri- 
stemringartigen Gewebezonen mit einem echten Procambiumring aus- 
geschlossen ist. 

Selbstverständlich liegen auch Angaben über Ringzonen in den 
jüngsten Stengelpartien von Pflanzen vor, die einen Procambiumring 
besitzen. Dann stellt aber der beobachtete Ring, wie in der Mehrzahl der 
Fälle, entweder schon den echten Procambiumring dar, oder man hatte 
bemerkt, daß zur Zeit, als das Mark- und Rindengewebe bereits in der 
Differenzierung begriffen war, ein zwischen beiden gelegener ringför- 
miger Gewebestreif sich durch besonders starke Teilungstätigkeit aus- 
zeichnet, die vorher infolge der Übereinstimmung der Zellgrößen und der 
Gleichheit der Teilungsaktivität auf dem ganzen Schnitt nicht bemerkt 
worden war. Diesen Ring faßte man darum genau wie BOUYGUES als ein 
durch erhöhte Teilungsaktivität eben neu entstandenes Meristem auf, das 
seinerseits erst zur Bildung von Procambiumzellen befähigt wäre, ohne 
aber dessen spätes Sichtbarwerden aus den bereits unter BOUYGUES’ er- 
örterten Umständen heraus zu bedenken. 
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Die Untersuchung von Veronica speciosa hatte zwar ergeben, daB 
auch den Pflanzen, die später einen Procambiumring besitzen, vorher ein 
Meristemring zukommt, aus dessen Zellen sich analog den Pflanzen mit 
isolierten Procambiumbündeln die Procambiumzellen bilden (nur auf 
dem gesamten Umfang des Ringes), doch war bisher ein solcher Meristem- 
ring für Stengelachsen von derartigem Bau völlig unbekannt geblieben. 
Begründet liegt das in erster Linie in der Untersuchungsmethodik, die 
den ursprünglichen Zustand der Ringzone nicht erkennbar werden ließ, 
sodaß diese erst auffindbar wurde, als sie bereits in weiterer Differen- 
zierung begriffen war. 

Auf die einzelnen Angaben salé Procambiumringe, wie sie vor allem 
bei unseren heimischen Bäumen anzutreffen sind, einzugehen, erübrigt 
sich, da darin nichts Näheres als das bereits Erwähnte über die Ent- 
stehung des Ringes ausgesagt wird; sind doch die dieses erst ermöglichen- 
den ersten Differenzierungsstadien durchweg nicht zur Untersuchung 
herangezogen worden. 

Erhöhtes Interesse darf vielleicht eine Angabe HABERLANDTs (1924) 
beanspruchen, insofern darin auch die Vorgänge, die zur Bildung eines 
Procambiumringes führen, mit berührt werden. Anläßlich einer Be- 
sprechung über die Entstehung des sekundären Cambiumringes erwähnt 
er in seiner Physiologischen Pflanzenanatomie, daß derselbe auch ,,das 
Differenzierungsprodukt eines primär entstandenen Procambiumringes‘“ 
sein kann; dazu führt er Salvia horminum mit Abb. 272 als Beispiel an. 
Hier soll die Bildung des Procambiumringes derart vor sich gehen, daß 
zunächst isolierte Procambiumbündel entstehen, die erst durch etwas 
später — aber immerhin frühzeitig — gebildete und dazwischen gelegene 
procambiale Gewebestreifen zum kontinuierlichen Ring verbunden 
würden. - Für das Zustandekommen dieser Ansicht dürfen vielleicht ähn- 
liche Erklärungsmomente geltend gemacht werden, wie für Santos An- 
gabe des Zusammenschlusses des Verdickungsringes nach Bildung der 
Procambiumbündel; zumal in den zwischen den Procambiumbündeln ge- 
legenen ,,Procambium‘streifen neue Gefäßbündel angelegt werden. 
Demnach würden HABERLANDTs Angaben darauf zurückzuführen sein, 
daß die weitere Entwicklung in den den Blattspuren entsprechenden 
Meristemringteilen gegenüber dem Ringrest unter einem von den Blät- 
tern ausgeübten Einfluß beträchtlich voraneilt, während die Ringreste 
sich erst etwas später von den zu Mark und Rinde werdenden Zellen un- 
terscheiden lassen. Für das Zustandekommen dieses Unterschiedes 
scheint mir noch speziell in diesem Falle ein zweites Moment ausschlag- 
gebend zu sein: die Bildung von mechanischem Gewebe, worauf S. 173f. 
noch zurückzukommen sein wird. Im übrigen legt HABERLANDT den Zeit- 
punkt, in dem die ,,procambialen‘‘ Meristemringreststücke mit den früh- 
zeitiger entstandenen Blattspurbündeln ein geschlossenes Ganzes bilden, 
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so spät, daß man streng genommen von einem kontinuierlichen und ein- 
heitlichen Procambiumring nicht mehr sprechen kann. Denn ,,zwischen 
diesen Bündelanlagen treten parallel den Seitenflächen des Stengels 
schon sehr frühzeitig procambiale Meristemstreifen auf, die sich an die 
Cambiumzonen der Blattspurstränge anschließen‘. 


Nunmehr bleibt noch übrig, uns vor allem mit den Begriffen und An- 
gaben der eingangs erwähnten wichtigen Arbeit KosryrscHews (1923) 
auseinanderzusetzen, speziell mit seinem Procambiumring. Eine Ein- 
ordnung desselben in unsere hier gewonnenen Vorstellungen ist dadurch 
wesentlich erschwert, daß der Begriff Procambiumring bei KosTYTSCHEW, 
wenn manihn genauer betrachtet und wertet, inganz verschiedenem Sinne 
angewendet wird. Dieser dem Verständnis hinderliche und die Klarheit 
und Einheitlichkeit der Kostyrschewschen Resultate beeinträchtigende 
Umstand mag darauf zurückzuführen sein, daß sich KosryrscHew in 
der betreffenden Arbeit hauptsächlich mit dem sekundären Dickenwachs- 
tum befaßte. Darum bedurften einige seiner bezüglich der ersten Ent- 
wicklungsstadien der Stengel gewonnenen Vorstellungen und Begriffe 
noch einer etwas eingehenderen Durcharbeitung und Analyse. Dabei 
zeigte sich, daß der hier gebrauchten Terminologie nach dreierlei Gewebe- 
ringe unter dem Procambiumring KostytscHEws zu verstehen sind: 

1. Der Meristemring. 

2. Der schon beträchtlich in weiterer Differenzierung begriffene 
Meristemring sowohl in Richtung auf einen geschlossenen Procambium- 
ring als auch auf isolierte Procambiumbündel hin. 

3. Der echte Procambiumring. 

Zunächst wird es angebracht sein, die wechselnden Auffassungen, die 
KosTYTscHEw von seinem Procambiumring hat, an Hand seiner eigenen 
Darstellung zu beweisen. Ziehen wir zu diesem Zweck zuerst die sich ein- 
gangs in Kostytscuews Arbeit findenden allgemeinen Betrachtungen 
über diese Gewebezone heran. Dort spricht er davon, daß man bisher 
zu wenig beachtet habe, daß bereits SANIO den Beweis erbrachte, daß 
die von NÂGELI erwähnten distinkten Procambiumbündel in den Vege- 
tationskegeln von dessen Untersuchungsobjekten gar nicht auftreten, 
sondern durch einen kontinuierlichen Procambiumring ersetzt sind, den 
Santo Verdickungsring nenne (S. 297). Diese Darlegung KoSTYTSCHEWS 
ist aber durchaus anfechtbar, weil die ihm als Grundlage dienende Sanıo- 
sche Ringzone, wie bereits (S. 153ff.) genau erörtert wurde, niemals einen 
Procambiumring darstellt, sondern eine der Procambiumzellbildung vor- 
angehende Gewebezone ist. Einen Procambiumring konnte SANIO über- 
haupt nicht feststellen, da er ausschließlich Objekte untersuchte, die iso- 
lierte Procambiumbündel besitzen. Diese irrige Auslegung des SANIoschen 
Verdickungsringes muß um so mehr wundernehmen, als KostyrscHEw 
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an anderer Stelle, auf die noch zurückzukommen sein wird, jene Gewebe- 
zone rechtmaBig interpretiert. 

Man könnte mir vielleicht einwenden, dafür, daß KosTYTscHEWw seinen 
Procambiumring für wesensgleich mit Santos Verdickungsring der rich- 
tigen Interpretation ansehe, spreche doch folgender Satz (p. 298): ,,Da- 
her ist es vielleicht ratsamer, für den Verdickungsring im Sinne Santos 
den Ausdruck Procambiumring beizubehalten, obschon das kleinzellige 
Gewebe im Vegetationspunkte bereits vor der Differenzierung des eigent- 
lichen, aus stark gestreckten Zellen bestehenden Procambiums deutlich 
sichtbar ist.‘ Wie KosTYTscHEw aber dieses ‚im Sinne Santos“ auffaßt, 
beweist einmal seine eigene, eben wiedergegebene Interpretation des Sa- 
Nioschen Verdickungsringes, zum anderen die neue Namenswahl. Der 
Nachsatz, der eventuell etwas korrigierenden Charakter tragen könnte, 
vermag aber nur den Eindruck zu erwecken, daß der bestimmt entste- 
hende Procambiumring schon auf einem etwas früheren Entwicklungs- 
stadium bemerkbar ist, in dem die typischen Procambiumzellen noch 
nicht fertig gebildet sind. Demzufolge muß jetzt bereits unter Kosty- 
TSCHEWS Procambiumring zweierlei verstanden werden: 

1. Ein schon und zwar auf einen Procambiumring hin in Differen- 
zierung begriffener Meristemring. 

2. Der daraus resultierende Procambiumring. 

Stellt dann KostyYTscHEw wiederholt in den allgemeinen Erörterungen 
isolierte Procambiumbündel und seinen Procambiumring als sich Ent- 
sprechendes einander gegenüber, so wird man dadurch nur noch mehr in 
der Auffassung seines Procambiumringes als echten Procambiumringes 
bestärkt, und das ‚im Sinne Santos‘ verliert noch weiter an Bedeutung. 

Als weiteren Beleg dafür, daß KosTYTscHEw anfangs und im allge- 
meinen seinen Procambiumring als aus Prosenchym zusammengesetzt 
auffaßt, möchte ich seine Zeichnungen heranziehen, von denen besonders 
Abb. 1 hierfür in Betracht kommt, weil sie von allen wohl diejenige ist, 
die die Verhältnisse in nächster Nähe des Vegetationspunktes veran- 
schaulicht und gleichzeitig als charakteristisches Beispiel für seinen 
Procambiumring gegeben wurde. Daß das abgebildete Ringteilstück, 
welches aus einem Triebe von Quercus pedunculata stammt, aber kein 
Verdickungsring Sanıos und damit auch kein Meristemring mehr ist, 
lehrt ein Vergleich mit den in dieser Arbeit abgebildeten Meristemringen. 
Die mit der weiteren Entwicklung und Differenzierung des Meristem- 
ringes verbundenen Teilungen sind in Kostyrschews Abb. 1 schon so 
zahlreich erfolgt, daß offensichtlich der Endzustand dieses Differenzie- 
rungsprozesses fast erreicht ist, der bei Quercus pedunculata bekanntlich 
zur Bildung eines echten Procambiumringes führt. So hat also Kosty- 
TSCHEW in seiner Abb. 1 nicht ein Teilstück derjenigen Ringzone abge- 
bildet, deren Vorkommen er für „die überwiegende Mehrzahl der Diko- 
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tylen“ angab, unc die in etwas anderer Formulierung — als Meri- 
stemring — tatsächlich und in sogar bedeutend allgemeinerer Ver- 
breitung existiert, sondern seine Zeichnung gibt lediglich ein spätes 
Entwicklungsstadium eines typischen Procambiumringes wieder, der, 
wie man bereits seit NAGELI weiB, nur bei einem kleinen Teil der Diko- 
tylen auftritt. 

Diese eben gekennzeichnete und durch Heranziehung der verschieden- 
artigsten Äußerungen belegte Auffassung KostyTscHEWs von seinem 
Procambiumring — unter dem er sich also zunächst einen wirklichen, 
bereits mehr oder weniger entwickelten Procambiumring vorstellt — er- 
wies sich nun auch im speziellen Teil der Untersuchung vorerst noch als 
berechtigt, und zwar in der 1. Gruppe seines I. Typus. Diese umfaßt 
nämlich diejenigen Pflanzen, bei denen sich der Procambiumring im wei- 
teren Entwicklungsverlauf in einen kontinuierlichen Holz- und Bastring 
sowie einen sekundären Cambiumring verwandelt. Da eine derartige 
Weiterentwicklung für einen echten Procambiumring den Normalfall 
darstellt, muß die Benennung jener Ringzone durchaus als zweckmäßig 
und einwandfrei gelten, solange man darunter allein den Procambium- 
ring versteht. Daß bei Kostyrschzw die Bezeichnung Procambiumring 
aber in etwas erweiterter Bedeutung gebraucht wird, ist bereits dargelegt 
worden. Doch kann diese ausgedehntere Begriffsanwendung, die streng 
genommen unberechtigt ist, im Falle der 1. Gruppe eventuell damit ver. 
treten werden, daß einmal auf den von Kostyrschzw mit in die Be. 
nennung einbezogenen, vorangehenden Entwicklungsstadien der procam. 
biale Zustand bereits annähernd erreicht war, zum anderen unbedingi 
daraus hervorging. Zudem wurde der primäre Meristemring, wie bereits 
unter Veronica speciosa allgemein erörtert, auch von KosTYTSCHEW noch 
nicht für Pflanzen von derartigem Bau nachgewiesen, sodaß eine Ver- 
wechselung ausgeschlossen blieb. 

Fraglich kann KostytscuEws bisherige Auffassung vom Procambium- 
ring vielleicht schon im Falle von Potentilla argentea werden. Hier soll 
sich seiner Meinung nach der Procambiumring an einzelnen, Blattspuren 
entsprechenden Stellen auf der Markseite stärker entwickeln, sodaß die 
Spurbündel dann bis zum Auftreten des Reihencambiums isoliert er- 
scheinen. Obwohl ich Potentilla argentea nicht untersucht habe, kann ich 
mir kaum denken, daß in einem anfangs einheitlichen Procambiumring 
die procambialen Blattspurbündel bis zu der Zeit, wenn sie ihre ersten 
Gefäße differenzieren, nicht untereinander durch gleichartiges Gewebe 
verbunden erscheinen. Die stärkere Entwicklung der Blattspurteile kann 
ja nur in einer Vermehrung der den gesamten Ring gleichartig zusammen- 
setzenden Procambiumzellen bestehen, wobei doch wohl kaum derartige 
Größenkontraste auftreten können, daß ein Isoliertsein der mächtigeren 
Stellen vorgetäuscht wird. 
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Setzen wir in diesem Fall einmal für den Procambiumring den Meri- 
stemring ein, so glaube ich einer zwanglosen Erklärung schon näherzu- 
kommen. Entwickeln sich nämlich im Meristemring die den Blattspuren 
entsprechenden Teilstücke durch vorwiegende Längsteilungen zu Pro- 
cambiumbündeln weiter, so müssen deren Zellquerschnittsgrößen natur- 
gemäß mit denen der übrigen Ringzellen, die ihren meristematischen 
Zustand und ebensolche Zellgröße bewahrten, kontrastieren, und damit 
würde das Isolierterscheinen erklärlich werden. Im verbleibenden Rest 
des Meristemringes brauchten dann nur die selbst in Höhenlagen, wo im 
übrigen Stengelgewebe die Teilungstätigkeit beendet ist, noch immer sich 
bildenden Teilungswände gerichtet, und zwar tangential zur Stengelober- 
fläche, aufzutreten!, um das Reihencambium zu erzeugen. Dieses würde 
sich dann vom Interfascicularcambium dadurch unterscheiden, daß es in 
seinen Bildungszellen zu einem Verlust bzw. Latentbleiben des meristema- 
tischen Charakters und einem Übergang in parenchymatische Form vor 
dem Auftreten der gerichteten Teilungen gar nicht erst kommt. Daß 
diese Voraussetzung erfüllt ist, betont KostYTscHew wiederholt, und 
er hält die frühzeitige Bildung des Reihencambiums für einen charakte- 
ristischen Zug der gesamten Vertreter seiner 1. Gruppe. 

Ferner ist es von KostytscuEw bezüglich Mentha arvensis — allge- 
mein der Labiaten — richtig erkannt, daß das zwischen den zwei Bündeln 
(Abb. 15 KosryrscHews) gelegene Ringstück kein sekundäres Cambium 
ist; aber ist es denn bei dieser Querschnittsform seiner Zellen wirklich 
Procambium? Es ist nicht ersichtlich, wie der Autor den Querschnitts- 
kontrast der typischen Procambiumzellen des stammeigenen, meines Er- 
achtens durch Teilung aus Meristemringzellen entstandenen Bündels oder 
der rechts liegenden Blattspur mit den verbindenden, angeblich ebenfalls 
„procambialen‘‘ Zellen erklären kann. Es gibt doch wohl kaum verschie- 
dene Formen von Procambium. 

Während die zwei Beispiele Potentilla argentea und Mentha arvensis 
nur den Blick darauf lenken sollten, daß selbst in der 1. Pflanzengruppe 
KostytscHEws — die an sich sonst mit der Auffassung seines Procam- 
biumringes als echten Procambiumringes nicht im Widerspruch steht — 
gewisse Bedenken für eine allgemeine Aufrechterhaltung dieser Ansicht 
bestehen, gelangte KosTyTSCHEW in der 2., nunmehr zu erörternden 
Gruppe selbst zur Überzeugung, seine Vorstellungen vom Procambium- 
ring ändern zu müssen. Das könnte an sich nur zur Vervollkommnung 
und Präzisierung der Vorstellungen und Begriffe beitragen, wenn die 
bisher bekannten und die neu hinzutretenden Momente gemeinsam als 
Grundlage des Begriffes Procambiumring verwendet würden ; doch hat 
KosTYTscHEw aus dem Neuen die sich für das Alte ergebenden Konse- 

1 Vielleicht bedingt durch das Ausdehnungsbestreben der schon differen- 
zierten Mark- und Rinderzellen. 
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quenzen und umgekehrt nicht gezogen, sondern sich mit einer den je- 
weiligen Verhältnissen angepaBten Begriffsabwandlung begnügt und den 
Namen Procambiumring stets beibehalten. Lait schon die Angabe der 
Gruppeneigentümlichkeit ,, Leitungsgewebe und Parenchym sind im Ringe 
radial angeordnet,“ die an Stelle des sonst gebrauchten ,,der Procam- 
biumring entwickelt sich zu . . .‘‘ steht, vermuten, daß die hier anschei- 
nend nur kurze Zeit anzutreffende Ringzone schwer auf einfachen Hand- 
schnitten zu erhalten ist, so bestätigt dies eine Durchsicht der Angaben 
über die einzelnen hierzu gerechneten Objekte (Lathyrus silv.u.a.). Diesen 
schreibt KostYTscHzw sämtlich einen Procambiumring zu, aber was 
wesentlich dabei ist, nicht mehr in der bisherigen Form. Diese wäre 
auch für die in der 2. Gruppe vereinten Pflanzen unbrauchbar. Um nur 
einen Grund hervorzuheben, wie sollte man sich denn im normalen pflanz- 
lichen Entwicklungsgeschehen — mit Ausnahme von Wundheilungs- und 
Regenerationsvorgängen — die Umbildung des nicht zu Leitungsgewebe 
verwerteten Procambiums vorstellen, selbst im Falle, daß man unter dem 
Ring erst eine in vorgerückter Differenzierung auf einen Procambiumring 
hin begriffene Gewebezone versteht? Bekanntlich wird bei dem normaler- 
weise anzunehmenden ungestörten Verlauf der weiteren Ausgestaltung eine 
einmaleingeschlagene Entwicklungsrichtung nicht ohne weiteres verlassen. 

Dem entgeht nun KostYTscHew dadurch, daß er die bisherige Auf- 
fassung seiner Ringzone als eines echten Procambiumringes für die 
2. Gruppe preisgibt; zur notwendig gewordenen Neuformulierung greift 
er wiederum auf Santos Verdickungsring zurück. Im Gegensatz zu seiner 
bereits erwähnten irrigen Interpretation dieser SANIoschen Gewebezone 
wertet er diese nunmehr ganz rechtmäßig und begründet so seine An- 
schauung vom Procambiumring für Gruppe 2. Er will nämlich jetzt 
unter Berufung auf SANIO unter einem Procambiumring ein aus klein- 
zelligen, mehr parenchymatischen Zellen bestehendes Gewebe verstanden 
haben, das nur an den späteren Bündelstellen das ‚‚echte Procambium“ 
ausbildet, während die dazwischen gelegenen Ringstücke selten Teilungen 
erfahren und darum alsbald dem Grundparenchym sehr ähnlich werden. 
Damit ist aber KosrtyrscHhews Procambiumring in dieser 2. Gruppe 
nach unserer Terminologie mit dem primären Meristemring identisch 
geworden, wobei zunächst noch ganz davon abgesehen sei, daß die Ring- 
zellen nicht „mehr parenchymatisch‘, sondern durchaus meristematisch 
sind, wenigstens anfangs. 

Da KostytscHew den Ausdruck Procambiumring aber auch noch 
gebraucht, wenn die Procambiumbündel in diesem Ring gebildet werden, 
so hat man in der neuen, eben charakterisierten Fassung des Begriffes 
Procambiumring, streng genommen, wieder zweierlei zu verstehen: 

1. Den im Gegensatz zur 1. Gruppe noch + im ursprünglichen Zu- 
stand befindlichen primären Meristemring. 
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2. Den in weiterer, nun aber auf isolierte Procambiumbiindel und 
trennendes Parenchym hin in Differenzierung begriffenen Meristemring. 

Nachdem KosTYTscHEw für eine klare Verständigung sich genötigt 
gesehen hatte, die Unterscheidung vorzunehmen zwischen „echtem Pro- 
cambium‘ und etwas offensichtlich davon Verschiedenem, das er aber 
auch Procambium nannte, ist es überraschend, daß er nicht die weitere 
Konsequenz daraus zog und die von ihm in dieser 2. Gruppe selbst nicht 
mehr als echten Procambiumring angesehene Gewebezone, die sich auch 
in ihrem weiteren, ihm bekannten Entwicklungsgang abweichend von der 
in Gruppe verhielt, auch anders und zwar möglichst zweckentsprechend 
benannte. Liegt doch letzten Endes an dieser Stelle der Schlüssel zur ge- 
samten Auffassung der Differenzierungsvorgänge des Procambiums. 
Außer dieser unnatürlich wirkenden Gegenüberstellung von echtem und 
„unechtem‘‘ Procambium macht unbedingt noch folgender Grund die 
Beseitigung des Namens Procambiumring für eine in diesem zweiten 
Sinne KostyrscHEews aufgefaßte Ringzone erforderlich. 

Wenn es streng logisch schon nicht ganz richtig ist, einen erst in, Ent- 
wicklung aus dem Meristemring begriffenen Procambiumring schon mit 
diesem Namen zu belegen — deshalb wurde hier der Ausdruck ‚sich 
weiter entwickelnder Meristemring‘‘ verwendet —, so ist es doch zweifels- 
ohne unberechtigt, einen Meristemring Procambiumring zu nennen, der 
noch keiner ist und noch vielmehr auch niemals einer wird; wie, um nur 
ein Beispiel anzuführen, im Falle von Aristolochia sipho. 

Gewiß ist es sehr wohl möglich, gleichgerichtete, aber zu gänz- 
lich verschiedenartigen Endzuständen führende Entwicklungsvorgänge 
schrittweise zu vergleichen, wie es im Falle der Leitungsbahnendifferen- 
zierung für Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln und solchen mit 
geschlossenem Procambiumring hier auch geschehen ist, aber man kann 
nicht ohne weiteres einen Meristemring, wie er im Procambiumring der 
2. Gruppe KostytscHEws vorliegt, mit einem echten Procambiumring 
(1. Gruppe KostyrscHeEws) gleichstellen. 

Damit sind wir zu einem Punkte gelangt, dem KosTYTscHEw an- 
scheinend zu wenig Beachtung geschenkt hat. Er griff nämlich, als er 
den angeblichen Procambiumring seiner 2. Gruppe feststellte, in bedeu- 
tend größere Nähe des Vegetationspunktes zurück als im Falle der gleich- 
namigen Ringzone in Gruppe 1. Hierzu war er sogar gezwungen, falls er 
für Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln auch eine der Procambi- 
umdifferenzierung noch vorangehende ringförmige Gewebezone nach- 
weisen wollte. Denn während er sich im Falle der Pflanzen mit ge- 
schlossenem Procambiumring mit dem echten Procambiumring bzw. 
dessen älteren Entwicklungsstadien begnügen konnte und, wie aus seinen 
Äußerungen und seiner Methodik hervorgeht, sich auch begnügt hat, 
mußte er bei Pflanzen mit isolierten Procambiumbündeln unbedingt bis 
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zum Meristemring vordringen, der natürlich näher am Vegetationspunkt 
lag als der wirkliche Procambiumring bei jenen Pflanzen, da auch letz- 
terer, wie wir wissen, erst aus einem Meristemring hervorgeht Hätte 
KostytscHEw den echten Procambiumring auch weiter vegetations- 
punktwärts noch untersucht, so würde er, wie das Beispiel von Veronica 
speciosa gezeigt hat, ebenfalls einen im Sinne eines Meristemringes zu 
wertenden Procambiumring (wie in Gruppe 2) vorgefunden haben, wo- 
durch zugleich die unterschiedliche Längenerstreckung beider bisher als 
Procambiumring bezeichneter Geweberinge erklärlich geworden wäre. 
Zu bedenken ist natürlich in diesem Zusammenhang, ob eine Feststellung 
des Meristemringes mit der von KostYrscHew angewandten Untersu- 
chungsmethode überhaupt zu erreichen ist. Auf Grund meiner Unter- 
suchung und Präparate möchte ich es etwas bezweifeln, daß es im all- 
gemeinen mit Hilfe einfacher, auch noch ihres Zellinhaltes beraubter 
Handschnitte möglich ist, einen primären Meristemring aufzufinden, der 
sich noch nicht im Beginn seiner weiteren Entwicklung befindet. 

Bekräftigen möchte ich diese Ansicht durch einen Beleg, den ich 
KostytTscHEws eigener Arbeit entnehme. Dort gibt er bezüglich des zur 
2. Gruppe gerechneten Lathyrus silvester an, daß zunächst ein geschlosse- 
ner Procambiumring mit darin eingeschlossenen Procambiumbündeln 
entstehe. So hat also zumindest in diesem Beispiel die Differenzierung 
des Meristemringes zur Zeit seiner Auffindung bereits eingesetzt. Zu 
den Ausnahmefällen hingegen dürfte Cirsium arvense zu rechnen sein. 
Sollte die geringe Zahl der Pflanzen, denen ein Procambiumring im Sinne 
der 2. Gruppe zugesprochen wird, nicht mit der erschwerten Auffindung 
dieser Zone auf nicht weiter präparierten Schnitten in direktem Zu- 
sammenhang stehen? 

Wenn ich eben davon sprach, daß KosryrscHew bei seinen Unter- 
suchungen der Pflanzen der Gruppen 1 und 2 ungleich weit an den Ve- 
getationspunkt herangelangte, und ihm dadurch die rechtmäßigen und 
in mehr genetischer Richtung liegenden Beziehungen seiner zwei Fassun- 
gen des Procambiumringes entgangen sind, so ist dem noch etwas Er- 
gänzendes hinzuzufügen. Während nämlich Kosryrscaew weder in den 
allgemeinen Betrachtungen noch bei Behandlung der 1. Gruppe etwas 
über das Zustandekommen der als echten Procambiumring aufgefaßten 
Ringzone in Gruppe 1 aussagt und fast nur Stadien abbildet und be- 
schreibt, in denen der procambiale Zustand schon wieder verlassen wird, 
da Primanen ausgegliedert werden oder sich das Reihencambium anlegt, 
erwähnt er nebenbei, als er in seiner 2. Gruppe den Procambiumring als 
aus kleinzelligen und mehr ,,parenchymatischen“ Zellen bestehend angibt, 
daß eben dieses Gewebe ‚bei Pflanzen mit kontinuierlichem Bast- und 
Holzring (das ist Gruppe 1) erst nachträglich in prosenchymatisches 
Bildungsgewebe übergeht‘‘. Obwohl sich in dieser Feststellung die grund- 











é 


Dire 


der SproBscheitelmeristeme von Dikotylen. 173 


legenden Beziehungen zwischen den Pflanzen mit isolierten Procambium- 
bündeln und solchen mit kontinuierlichem Procambiumring offenbaren, 
hat doch der Verfasser diesen Gedanken weiterhin auBer acht gelassen ; 
vielleicht weil es nur mehr eine gedankliche Operation war. 

Wenden wir uns jetzt der 3. von KosTYTscHEw aufgestellten Pflanzen- 
gruppe zu, die diejenigen Objekte umfaßt, beidenen sich gesonderte Grup- 
pen von mechanischem Gewebe und von Leitungsgewebe aus einem Pro- 
cambiumring KostYTscHews entwickeln. Der hier schon an sich durch 
die beträchtlich erweiterte Zahl der Objekte gegebenen Möglichkeit, seine 
bisherigen Auffassungen vom Procambiumring zu revidieren, begibt sich 
KosrtyrscHew dadurch, daß er, wie es auch mehr in Richtung seiner sich 
mit dem sekundären Dickenwachstum befassenden Untersuchung lag, auf 
die Früh- und Entwicklungsstadien jener Gewebezone nicht eingeht ; seine 
Beobachtung setzt erst zu der Zeit ein, als die Bildung der Procambium- 
bündel bereits erfolgt ist (vgl. Abb. 23—31 von KostytscuEw). 

Bei diesem Vorgehen ist es leicht erklärlich, daß KosryrscHEew gerade 
in dieser 3. Gruppe bezüglich der auch hier auftretenden Ringzone nur 
noch mehr von der Richtigkeit seiner ursprünglichen, im Sinne einesechten 
Procambiumringes zu wertenden Auffassung überzeugt wurde, und zwar 
aus folgenden, naheliegenden Gründen: Bekanntlich sind auf Querschnit- 
ten Procambiumzellen von den Anlagen der Sklerenchymfasern nicht zu 
unterscheiden. Als mechanisches Gewebe kommen nun in der 3. Gruppe 
in der Hauptsache eben diese Elemente in Betracht, die entweder als die 
Bündel tangential verbindende Ringstücke oder als geschlossener Ring 
angeordnet sind, dem die Bündelanlagen anliegen. Deshalb ist es ganz 
natürlich, daß der Eindruck eines kontinuierlichen, mit oder ohne Aus- 
buchtungen versehenen Procambiumringes sehr leicht erweckt werden 
kann, obgleich das gemeinsam aus dem Meristemring hervorgegangene 
Gewebe nur zum Teil zu Leitungsgewebe wird, also auch nur zu eben 
diesem selben Teil aus echtem Procambium besteht. Aus KostyTscHEws 
eigenen Abbildungen glaube ich hierfür mit Recht Abb. 23—29 anführen 
zu dürfen. 

Mit einer gewissen Berechtigung kann man mir an dieser Stelle An- 
gaben HABERLANDTs (1924) entgegenhalten. Denn als ich soeben eine 
Einteilung der äußerlich anscheinend noch vollkommen gleichartigen 
Differenzierungsprodukte des Meristemringes durchführte, und zwar im 
Hinblick auf deren später schärfer hervortretende Unterscheidungs- 
merkmale, befand ich mich bewußt im Gegensatz zu HABERLANDT. 
Dieser bezeichnet nämlich die Anlage des von ihm Bast genannten rein 
mechanischen Gewebes auch als Procambium, wobei es ganz belanglos 
ist, ob dasselbe als Strang oder Ring in der Rinde oder Subepidermis 
isoliert auftritt oder in direkter Verbindung mit dem Procambium an- 
gelegt wird. Betrachtet man in diesem Sinne beispielsweise Kosry- 
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TSCHEws Abb. 23, so liegt natürlich ein einheitliches Teilstück eines Pro- 
Wie es aber im Grunde mit der Berechtigung bestellt ist, die Anlage 
des mechanischen Gewebes auch als Procambium zu bezeichnen, geht aus 
folgenden Worten HABERLANDTs hervor: „Wenn im vorstehenden von 
Procambium als dem gleichartigen Bildungsgewebe von Stereom und 
Mestom gesprochen wird, so ist damit nur der direkt wahrnehmbare Bau 
dieses Bildungsgewebes, die Größe und Gestalt seiner Zellen, die Be- 
schaffenheit seiner Wandungen und Zellinhalte gemeint.‘‘ Meiner Über- 
zeugung nach ist es aber notwendig, bei einem Gewebe, das offensichtlich 
den omnipotenten Zustand verlassen hat, die in demselben nun liegende 
Entwicklungstendenz mehr zu berücksichtigen, als es bei HABERLANDT 
geschehen ist, mag sie auch vorläufig noch eine Zeitlang latent bleiben. 

Hieraus ergeben sich nun Abweichungen meiner Auffassung vom 
Procambium von derjenigen HABERLANDTs. Während HABER:ANDT 
mit dem Ausdruck Procambium ein Gewebe belegt, das in Bau, r'orm, 
Größe, Inhalt . . . seiner Zellen einen ganz bestimmten, eben den pro- 
cambialen Eindruck erweckt, ganz gleich, was später daraus hervorgeht 
— die Entwicklungsmöglichkeiten sind bei dem immerhin schon etwas 
spezialisierten Bau nicht mehr so sehr groß —, lege ich der Bezeichnung 
Procambium noch eine bestimmt gerichtete Entwicklungstendenz bei, 
nämlich die, Leitungsbahnenelemente zu bilden. Darum ist es für mich 
unmöglich, reine, z. B. in der Subepidermis gelegene Bastanlagen, obwohl 
sie äußerlich dem Procambium zu gleichen scheinen, als Procambium 
zu betrachten, da sie nicht zu Leitbündeln werden. 

Trotz der ersichtlichen Gleichheit der ersten Teilungsschritte bei An- 
lage junger Bast- und Leitbündel neige ich der Ansicht zu, daß in den je- 
weils sich bildenden mechanischen oder procambialen Zellen seit Beginn 
ihrer Differenzierung eine bestimmt gerichtete Tendenz der Weiterent- 
wicklung vorliegt; eventuell könnte diese sogar von der Lage im Organ 
oder dem waltenden mechanischen Prinzip bestimmt oder mitbestimmt 
werden. Der Umstand, daß eine solche Tendenz zunächst noch eine Zeit- 
lang nicht besonders hervortritt, kann leicht mit der in beiden Fällen erst 
spät und nach Beendigung des Längenwachstums in dem betreffenden 
Pflanzenteil erfolgenden endgültigen Ausdifferenzierung in direkten Zu- 
sammenhang gebracht werden. 

Von dieser auf allerfrühesten Entwicklungszuständen angenommenen 
Determinierung der procambialen wie auch der mechanischen Gewebe- 
komplexe sind natürlich diejenigen erst später auftretenden Differen- 
zierungsvorgänge völlig unabhängig, die die Procambiumzellen bei ihrem 
Übergang in Phloëm- und Xylemelemente erleiden, und die einen Vorgang 
„sekundärer‘“‘ Art darstellen. Im übrigen ist die anfängliche Einheitlich- 
keit der Anlagen sowohl des Bastes als auch des Leitungsgewebes gar 
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nicht so verwunderlich bei der zum Teil ähnlichen Gestalt und wenigstens 
teilweisen Gleichheit der Funktion! der beiderseitigen Elemente im aus- 
gebildeten Zustand, als auch besonders im Hinblick darauf, daB gerade 
die ersten Zellteilungen mit ausschlaggebend für die spätere Form sind. 

Weiter spricht für meine Auffassung, daß die Übereinstimmung in 
der Bildung von Bast und Leitungsgewebe durchaus nicht immer sehr 
weitgehend ist, sondern sich eben nur auf die ersten Schritte beschränkt, 
wofür ich als Beleg eine sogar durch eine Zeichnung (Abb. 72) illustrierte 
Stelle HaBERLANDTs anführen möchte: „Häufig kommt es vor, daß in 
jenen Partien des Procambiums, aus denen Gefäßbündel werden sollen, 
die Längsteilungen noch länger fortdauern; so verhält es sich z. B. im 
Blütenschafte von Primula sinensis, wo aus dem „primären“ Procam- 
biumring ein Bastring wird, während die an seine Innenseite angelagerten 
Mestombündel gewissermaßen aus sekundären Procambiumbündeln ent- 
stehen.‘‘ Ähnliche Auffassungen, wie sie HABERLANDT hier vertritt, 
sind in vorliegender Arbeit schon an anderer Stelle? erörtert worden, und 
dieselben sind darauf zurückzuführen, daß eine Verkennung des ,,pri- 
mären‘‘ Procambiums vorliegt, das eben kein Procambium ist. (Hier 
Anlage des Bastes, dort der Meristemring bzw. dessen Differenzierungs- 
stadien.) So liefern also derartige Angaben und Abbildungen wertvolle 
Beiträge zu den hier vertretenen Vorstellungen. 

Speziell im Falle der Abb. 72 HABERLANDTs — und damit nähern 
wir uns wieder dem Ausgangspunkt der hier notwendig eingeschobenen 
Betrachtungen, KosTYTscHEws 3. Gruppe, — scheint mir der Sachver- 
halt doch so zu liegen, daß der auch hier vorhandene Meristemring sich 
weiterentwickelt, und zwar teils zu Procambium, teils zur Anlage des 
Bastes (zu HABERLANDTs ,,primärem‘ Procambiumring). Beide Vor- 
gänge erwecken zunächst nur wegen ihres anfänglich gleichen Verlaufes 
den Anschein, als ob sich der Ring in seiner gesamten Masse gleichartig 
differenziere. Dieser Trugschluß wird aber relativ früh dadurch aufge- 
deckt, daß die Anlage des Sklerenchyms eher ihr Ende erreicht als die des 
Procambiums. Auf diese Weise gibt sich trotz zeitweiliger Ähnlichkeit 
bzw. sogar Gleichheit der Vorgänge die gesonderte Entstehungsweise bei- 
der Gewebearten kund; dies entspricht völlig der seit Beginn der Diffe- 
renzierung in den einzelnen Zellen vorhandenen Entwicklungstendenz 
und ist sicherlich auf diese zurückzuführen. — 

Greifen wir jetzt wieder auf Kostyrtschews Abbildungen zurück, so 
glaube ich, daß für Anthriscus silvestris (Abb. 23 und 24) höchstwahr- 





1 Die verholzten und mit Wandverdickungen versehenen Tracheen und Tra- 
cheiden übernehmen ja bereits im funktionstätigen Zustand einen Teil der Stütz- 
funktion mit, noch ausgesprochener tun sie dies nach Einstellung der Stoffleitung, 
speziell im sogenannten Kernholz unserer Bäume. 

2 Bezüglich Potentilla argentea (S. 169). 
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scheinlich das bezüglich Mentha arvensis Gesagte sinngemäB zu wieder- 
holen sein dürfte, allerdings mit der Abänderung, daB die zwischen den 
Procambiumbündeln gelegenen Meristemringzellen, anstatt in Reihen- 
cambium überzugehen, zu mechanischem Gewebe werden. Eine Kombi- 
nation der sich bei Mentha und Anthriscus findenden Entwicklung der 
zwischen den Procambiumbündeln verbliebenen Meristemringstiicke 
würde bei Anethum graveolens anzutreffen sein, insofern als sich hier 
die der Rinde zugekehrten Meristemringzellen zu Reihencambium aus- 
bilden, während die dem Mark zugekehrten in mechanisches Gewebe 
übergehen (Abb. 26 KostyrscHEws). 

Trifolium agrarium (Abb. 30 und 31) und analog gebaute Pflanzen 
stellen diejenigen Vertreter der 3. Gruppe dar, fiir deren angeblichen 
Procambiumring KostytscHEw seine Auffassung desselben wie in 
Gruppe 2 — also als Meristemring — anwendet, indem er die Angabe 
macht, daß die Blattspuren im Procambiumring eine geförderte Entwick- 
lung erfahren, während die übrigen Teilstücke, die in der Entwicklung zu- 
rückbleiben, sich in Parenchym umwandeln, das aber keineswegs Xylem- 
oder Phloömparenchym darstellt, sondern typisches Grundparenchym ist, 
das später der Verholzung anheimfällt und im Zusammenhang mit seiner 
nachträglichen Differenzierung etwas kleinzelliger bleibt. Mit Beendi- 
gung der Betrachtungen über die 3. Gruppe sind zugleich diejenigen über 
den von KosTYTscHEw aufgestellten I. Typ dikotyler Stengelentwicklung 
abgeschlossen, der seiner Meinung nach all die Pflanzen umfaßte, die 
durch den Besitz eines ‚Procambiumringes‘‘ ausgezeichnet sind. 


J. Helm: Untersuchungen über die Differenzierung 


Diesem I. Typ stellt er nun einen II. von bedeutend geringerer Ver- 
breitung gegenüber, in dem diejenigen Pflanzen vereinigt sein sollten, 
denen kein ,,Procambiumring‘ zukommt, an dessen Stelle von Anbeginn 
isolierte Procambiumbündel treten. In den an die meinerseits gewonne- 
nen Untersuchungsergebnisse angeschlossenen Erörterungen hatte sich 
herausgestellt, daß die Grundlage der Typeneinteilung KostyYrschzws — 
der Procambiumring — in der Auffassung, wie er im Ring der 1. Gruppe 
vorliegt, durchaus nicht die Rolle spielt, die KostyYrsc#Hzw ihm zuschreibt, 
obgleich diese Auslegung der Ringzone wohl als die allgemeine zu bezeich- 
nen ist; haben doch die Autoren, die auf Kosryrschzws Procambiumring 
eingegangen sind, diesen ausschließlich als echten Procambiumring ver- 
standen (PRIESTLEY, SCHÜEPP). Dagegen steht die modifizierte Fassung, 
wie sie im Procambiumring der 2.Gruppe vorliegt, den tatsächlichen Ver- 
hältnissen schon bedeutend näher, obgleich sie durchaus noch nicht klar 
als solche erkannt und darum abgetrennt worden war und nur für einen 
geringen Prozentsatz dikotyler Objekte angegeben wurde. Es steht zu 
erwarten, daß diese Verhältnisse nicht ohne Einfluß auf die Darstellungen 
KostyrscHews bezüglich der in seinem Typus II zusammengefaßten 
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Pflanzen sein werden. Die Untersuchung von Ranunculus acer, zu Ty- 
pus II gehörig, hat bereits den Nachweis erbracht, daß auch bei den 
Pflanzen dieses Typs ein Meristemring bei der Differenzierung des 
Sproßscheitelmeristems auftritt und hier die gleiche Bedeutung besitzt 
wie in allen untersuchten Fällen. 

Werfen wir die Frage auf, wie es kommt, daß der verdiente russische 
Forscher, der doch zu Typ II gestellte Pflanzen, speziell auch Ranun- 
culus-Arten, „auf verschiedenen Entwicklungsstadien‘‘ untersuchte, 
den Meristemring nicht bemerkt hat, so kann folgendes in Betracht ge- 
zogen werden: Einerseits ist, wie. bereits angegeben, die Längener- 
streckung der den Meristemring enthaltenden und in unmittelbarer Nähe 
des Vegetationspunktes gelegenen Achsenpartie minimal, was in direktem 
Zusammenhang steht mit der sehr zeitig und rasch ablaufenden Weiter- 
entwicklung und Differenzierung des primären Meristemringes in einzelne 
Procambiumbündel und trennendes Parenchym; andererseits fallen die 
bei Kosrtyrschews Untersuchungsmethodik allein ausschlaggebenden 
Unterschiede der Querschnittsgrößen der einzelnen Zellen, wenn über- 
haupt vorhanden, so gering aus, daß sie wohl kaum zu bemerken sind. 
Dann erscheinen die jungen Procambiumbündel in ein überall gleich 
meristematisches Gewebe eingebettet, da über den Beginn der Differen- 
zierung vor allem das Verhalten der Zellinhalte Farbstoffen gegenüber 
Aufschluß zu geben vermag, das bei KosTYTscHEw unberücksichtigt blieb. 

Sieht man sich die einzelnen Gründe näher an, die KosTYTscHEWw ver- 
hinderten, Pflanzen des II. Typus mit zu denen des I. zu stellen, so sind 
diese meines Erachtens nicht so sehr zwingend, zumindest jetzt, nach- 
dem wir Kenntnis vom Vorhandensein eines Meristemringes auch bei 
den Objekten des Typus II erlangt haben. So kann ich z. B. bei ver- 
gleichender-Betrachtung der Kosryrschewschen Abb. 30 und 32 keines- 
wegs etwas so Grundverschiedenes darin finden, daß ein Unterbringen 
der damit veranschaulichten pflanzlichen Stengelstrukturen in getrennte 
Typen unbedingt notwendig erschiene. Zwar ist in Abb. 32 das zwischen 
den Bündeln gelegene ,,Grundparenchym“ etwas großzelliger als das 
entsprechende Gewebe in Abb. 30 und ist dadurch dem Mark- und 
Rindengewebe annähernd gleichgestaltet. Dies braucht jedoch gar nicht 
so wunderzunehmen, da sich ja der Meristemring bei Ranunculaceen 
relativ früh weiter differenziert, sodaß das zum Teil daraus gebildete 
Parenchym sich ungefähr gleichzeitig mit dem des Markes und der Rinde 
entwickelt und darum von dieser Seite aus keine bemerkenswerten, sein 
Ausdehnungsbestreben hemmenden Einwirkungen erfahren wird. Außer- 
dem findet man unter Pflanzen des I. Typus, beispielsweise bei Aristo- 
lochia sipho, ebenfalls Formengleichheit des gesamten die isolierten Leit- 
bündel umgebenden parenchymatischen Gewebes vor, das aber teilweise 
gleichfalls aus Zellen des Meristemringes hervorgegangen ist. 

Planta Bd. 15. 12 
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Der zweite Grund, den KosTYTscHEw für eine Trennung der Typen 
I und II geltend machte, bestand darin, daß die Bündel der zum II. 
Typus gerechneten Pflanzen von Anfang an im Sproßscheitel nicht mit- 
einander kommunizieren. Auch dieser Grund ist hinfällig geworden, 
und zwar seit dem Augenblick, als, um bei dem Beispiel Aristolochia 
sipho zu bleiben, nachgewiesen wurde, daß der hier anfänglich vorhan- 
dene Gewebering kein Procambiumring ist, obgleich er von KosTYTscHEw 
so bezeichnet wurde. Damit ist auch für Typus I das Vorkommen von 
seit ihrer Bildung im Meristemring isolierten Procambiumbündeln an- 
gegeben; denn die Bündel sind eben nicht miteinander durch Procambi- 
um verbunden, sondern bleiben durch ein davon verschiedenes Gewebe 
getrennt (Meristem oder in Entwicklung begriffenes Parenchym bzw. 
mechanisches Gewebe). Dabei ist für ein scharfes Umgrenztsein der 
Bündel, wie bereits speziell für Ranunculus acer angegeben und durch 
Abbildungen belegt, ein entsprechend fortgeschrittenes Entwicklungs- 
stadium des die Procambiumbündel umhüllenden Gewebes ausschlag- 
gebend, wodurch auch der dritte Unterscheidungsgrund KosTYTscHEws 
nichtig wird. 

Der einzige Unterschied zwischen Pflanzen des I. und II. Typus von 
KosTYTscHeEw besteht darin, daß es bei denen des II. nicht oder nur in 
ganz geringem Maße zur Bildung von sekundärem Cambium kommt, 
das dann stets auf die Bündel beschränkt bleibt. Das Fehlen des se- 
kundären Dickenwachstums, bzw. nur des Interfascicularcambiums, be- 
ruht aber durchaus nicht in einer andersartigen Differenzierungsweise 
des betreffenden Stengels bezw. dessen Leitungssystems, sondern dürfte 
höchstwahrscheinlich damit in direktem Zusammenhang stehen, daß 
diese ehemaligen Meristemringzellen infolge ihrer so frühzeitigen Diffe- 
renzierung zu Parenchym eine Verminderung bzw. einen Verlust der 
Potenz erfahren, noch jegliche Gewebeart aussich heraus zu bilden. Dem- 
zufolge besteht anscheinend die alte Angabe Santos noch immer zu 
Recht, daß das Differenzierungsgeschehen mancher einjähriger Pflanzen, 
unter denen er auch Ranunculus acer anführt, nur bis Punkt 4 seines 
für Ephedra entworfenen Differenzierungsschemas verlaufe. 

Berücksichtigt man also die Entwicklungsweise der einzelnen Ge- 
webearten und läßt sich nicht bloß von der verschiedenen Querschnitts- 
größe der Zellen leiten, so dürfte eine Vereinigung der Pflanzen des 
Kosrtyrschewschen Typus II mit denen des Typus I angebracht sein. 


Einzelne Typen der Procambiumdifferenzierung aufzustellen, halte 
ich nach den hier erörterten Vorstellungen nunmehr nicht für ange- 
bracht. Eine Einteilung der sämtlich mit einem Meristemring ver- 
sehenen dikotylen Pflanzen ließe sich aber insofern durchführen, als die 
Weiterentwicklung des Meristemringes bezüglich der Differenzierung des 
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Procambiums zweierlei Wege einzuschlagen vermag; demzufolge ergeben 
sich zwei Untertypen: 

1. Untertyp: Im Meristemring entwickeln sich an einzelnen Stellen 
isolierte Procambiumbündel. 

2. Untertyp: Der Meristemring entwickelt sich in seiner Gesamtheit 
zu einem geschlossenen Procambiumring. 

Der 1. Untertyp ließe sich im Hinblick auf die weitere Entwicklung 
des zwischen den Procambiumbündeln gelegenen Meristemringrestes 
noch unterteilen in Pflanzen mit: 

a) parenchymatischem Zwischengewebe, 

b) mechanischem Zwischengewebe. 


Erst vor kurzem erlangte ich Kenntnis von der aus jüngster Zeit 
stammenden ‚Archiplasmahypothese‘‘ von H. MızHe (1926). Da in der- 
selben aber interessante Parallelen zu den von mir auf Grund der mitge- 
teilten Untersuchungsergebnisse gewonnenen Vorstellungen über die 
Differenzierung des Procambiums sich finden, möchte ich es nicht unter- 
lassen, kurz darauf einzugehen. MIEHE, der bekanntlich von einem ganz 
anderen Gesichtspunkt ausging, dem Regenerationsproblem, erörtert an 
einer Stelle auch die Frage, wie sich die Differenzierungsvorgänge am 
Sproßvegetationspunkt von Dikotylen im Lichte seiner Archiplasmahypo- 
these gestalten würden. Dabei gelangte er zu folgenden Vorstellungen: 

„Außer der oberflächlichen, peripheren Ausbreitung des Archen- 
chyms‘‘ — das ganz unserem Meristem entspricht — ,,müssen wir auch 
eine lokale Vermehrung desselben nach rückwärts annehmen‘ in Form 
„rückwärtiger archenchymatischer Fortsätze von strang- oder flächen- 
förmiger Konfiguration.“ Wesentlich an diesen Vorstellungen ist für 
uns die Annahme einer Verlängerung des Spitzenmeristems nach rück- 
wärts zwischen bereits differenziertes Gewebe hinein, wobei gemäß un- 
serer Auffassung nur die Flächenform — und zwar der Zylindermantel — 
in Frage kommt. Daß Mrenes Meinung nach mitunter auch Stränge der- 
artigen Gewebes anzutreffen sind, hängt mit der Wesenseinschätzung 
dieses Gewebes und den heute allgemein geltenden Anschauungen über 
die Differenzierung des Procambiums zusammen. Denn ,,alle solche nach 
innen abgehenden Archenchymfortsätze stehen mit der Entwicklung des 
Leitungssystems in Beziehung.“ 

Daß Meme aber trotzdem keine Identität, sondern eben nur einen 
Zusammenhang zwischen den rückwärtigen Archenchymfortsätzen und 
den Procambiumsträngen bzw. einem Procambiumring setzen will, 
glaube ich mit Berechtigung seiner Interpretation der hier ebenfalls er- 
örterten Angaben HABERLANDTs über Salvia horminum entnehmen zu 
dürfen. Sehr interessant war es mir in diesem besonderen Falle, daß 
Miexe, obgleich er den Procambiumzylinder noch als solchen bestehen 

12* 
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läßt, mit mir insofern übereinstimmt (vgl.S. 165), als er ihn doch zuletzt 
als einen „Bildungsmantel‘‘ für die nach und nach entstehenden Pro- 
cambiumbündel auffaßt, der spitzenwärts ins apikale, kuppenförmige 
Archenchym direkt übergeht. 

Durch vorliegende Untersuchung würde somit dieser Teil der an sich 
hypothetischen Vorstellungen MıEHzs, speziell durch den Meristemring, 
eine nicht unwesentliche Stütze erfahren haben, und die von MıEHE 
aufgeworfene Frage des Zusammenhanges zwischen dem ebenfalls zu 
sekundären Bildungen befähigten Pericambium bzw. dem Perizykel und 
eben diesem Meristemring, dürfte nur noch weiter dazu beitragen, dem 
hier erörterten Fragen- und Problemkreis wieder etwas mehr Beachtung 
zu schenken. 

Auf die zahlreichen Arbeiten einzugehen, in denen entsprechend der 
herrschenden Meinung eine Bildung vorwiegend isolierter Procambium- 
bündel direkt aus dem Urmeristem angegeben wird, erübrigt sich. Ist 
doch in den vorausgegangenen Erörterungen zu wiederholten Malen auf 
die Gründe eingegangen worden, durch die derartige Vorstellungen leicht 
erweckt werden können und in der Tat erweckt wurden. Erst nachdem 
durch Einsetzen der Untersuchung am Vegetationspunkt selbst die 
Grundlagen derselben früheren gegenüber eine bedeutende Erweiterung 
erfahren hatten, war es möglich geworden, den wahren Sachverhalt be- 
züglich der Differenzierung der Sproßscheitelmeristeme von Dikotylen, 
insonderheit bezüglich der Bildung des Procambiums, zu erkennen. 

Zusammenjassend können wir daher sagen, daß für die zwei den 
Hauptbestandteil der Dikotylen ausmachenden Stengelstrukturtypen, 
die in dieser Arbeit untersucht wurden, sich eine gemeinsame Basis fand 
in Form eines Meristemringes, dem allein die von KosTYTscHEw, wie ge- 
zeigt, irrigerweise für seine ganz verschiedenartigen ,,Procambium- 
ringe“ in Anspruch genommene Allgemeinbedeutung zukommt. Gegen- 
über KostytscHEws eigenen Angaben konnte durch Einbeziehung von 
Ranunculus acer und analog gebauten Pflanzen das Verbreitungsgebiet 
dieser Gewebezone sogar noch wesentlich erweitert werden. Mit Hilfe 
zweier besonderer Methoden gelang es nun, diesen Meristemring, der bis- 
her noch nicht als solcher und in seiner Bedeutung bekannt war, — 
wenn er auch ab und zu einmal bei für seine Erkennung günstig ablau- 
fender Differenzierung der angrenzenden Gewebe vorgefunden wurde — 
auch innerhalb eines äußerlich noch völlig undifferenziert erscheinenden 
meristematischen Gewebes sichtbar zu machen, seine Bedeutung für die 
Differenzierung besonders des Procambiums, zu erkennen, seine weitere 
relativ verspätete Entwicklung zu verfolgen und ihn als den Rest des 
Sproßscheitelmeristems zu identifizieren. 

In Anbetracht der Tatsache, daß die besprochenen und mehr oder 
weniger stark von den meinigen abweichenden Angaben früherer Unter- 
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sucher ihre Aufklärung gefunden haben und damit gleichzeitig ihre 
Eingliederung in die hier vertretenen Vorstellungen über die Differenzie- 
rungsvorgänge in dikotylen Vegetationskegeln ermöglicht worden ist, 
und dadurch die Zahl der Untersuchungsobjekte, für die ein Meristem- 
ring sehr wahrscheinlich ist, eine beträchtliche Größe erreicht hat, 
glaube ich, trotz der an sich geringen Zahl von mir daraufhin unter- 
suchter Pflanzen, zu der Annahme berechtigt zu sein, daB der Meristem- 
ring weit, wenn nicht sogar allgemein unter Dikotylen verbreitet ist und 
ein hauptsächlich für die Bildung der Leitungsbahnen bestimmtes und 
dafür im Normalfall allein befähigtes Gewebe darstellt. Je nach dem 
betreffenden Objekt und der ihm eigentümlichen Stengelstruktur bildet 
sich der Meristemring im weiteren Verlauf der ontogenetischen Entwick- 
lung entweder auf seinem ganzen Umfang vornehmlich durch Längs- 
teilungen seiner Zellen zu Procambium aus, oder er erfährt diese Weiter- 
entwicklung nur an einzelnen, den Leitbündeln entsprechenden Stellen, 
während die dazwischen gelegenen Ringreste nach mehr oder weniger 
zahlreichen Teilungen parenchymatischen oder mechanischen Charakter 
erwerben. 


Wenn ich soeben davon sprach, daß die Annahme eines Meristem- 
ringes für sämtliche Dikotylen sehr wahrscheinlich ist, und somit inner- 
halb dieser großen Klasse des Pflanzenreiches ein einheitlicher Differen- 
zierungsmodus der Vegetationskegel, speziell des Procambiums, vorliegen 
würde, so bin ich mir dessen wohl bewußt gewesen, daß dazu auch Pflan- 
zen gehören, die von den bisher besprochenen zwei Stengelstrukturtypen 
insofern abweichen, als ihre Leitbündel nicht in einem einzigen, sondern 
in mehreren, konzentrischen Kreisen angeordnet sind. 

Nun befanden sich zwar unter meinem Untersuchungsmaterial keine 
Pflanzen von derartigem Bau, da es mir zunächst nur darauf ankam, die 
typischen Fälle in dieser Hinsicht kennen zu lernen, doch hat Santo solche 
Pflanzen bereits untersucht. Speziell bei Chenopodium murale, Ama- 
ranthus cruentus und Polygonaceen gibt er ebenfalls einen der gesamten 
Procambiumbündelbildung vorangehenden ,, Verdickungsring‘ an. Die- 
ser soll nach Meinung Santos insofern ein anderes als das bisherige und an 
die Erzeugung weiterer Leitbündel angepaßtes Verhalten zeigen, als zur 
Bildung der Procambiumbiindel und des sie seitlich trennenden ,,Scheide- 
gewebes‘‘ jeweils nicht die gesamte Ringbreite Verwendung finden soll, 
sondern über diesen in Entstehung begriffenen Geweben soll noch ein zu- 
nächst sehr schmaler und der Rinde zugekehrter Ringstreif im ursprüng- 
lichen Zustand des Verdickungsringes erhalten bleiben. Indem nun dieser 
schmale Rest des Verdickungsringes sich durch rege und vornehmlich auf 
seiner Außenseite (der Rinde zugekehrten Seite) sich abspielende Zell- 
teilungen alsbald wieder verstärkt, soll er dadurch immer relativ weiter 
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nach außen rücken, daß seine den Procambiumbündeln zugekehrten 
Zellen in Parenchym übergehen und zwar solange, bis zwischen den Bün- 
deln und dem Verdickungsring eine gewisse Entfernung eingetreten ist. 
Hat dann mittlerweile der in und zwischen den Bündeln entstandene 
sekundäre Cambiumring seine Tätigkeit wieder eingestellt, so soll in dem 
nun weiter nach außen zu gelegenen Verdickungsring abermals eine Bil- 
dung von Procambiumbündeln und ‚‚Scheidegewebe‘ erfolgen; dies kann 
sich noch einige Male wiederholen, falls dabei stets ein schmaler, aber in 
sich geschlossener Rest des Verdickungsringes erhalten bleibt. 

Die Richtigkeit dieser Santoschen Angabe wird natürlich erst noch 
durch eine mit sämtlichen Mitteln moderner Mikrotechnik durchgeführte 
Untersuchung zu bestätigen sein. Immerhin liegen bereits einige weitere 
gleichsinnige Angaben vor; so von NEmnıscH (1894) bezüglich Ama- 
rantaceen und von FINGER (1873) bezüglich Mirabilis jalapa. 

Da einerseits Santos Verdickungsring, nachdem seine Bildungs- und 
sonstige Eigentümlichkeiten in ihrem Zustandekommen erklärt sind, 
durchaus als Meristemring zu werten ist, andererseits Santo bei Angabe 
eines solchen sich nicht nur auf Dikotyle beschränkte, erhebt sich die 
weitere Frage, ob die Differenzierung des Leitungssystems aus dem Meri- 
stem der Vegetationskegel über einen Meristemring hinweg noch außer- 
halb der Dikotylen anzutreffen ist. Gewisse positive Anhaltspunkte be- 
stehen in dieser Hinsicht, die ich aber nur der Vollständigkeit halber er- 
wähnen möchte, die im übrigen aber genau wie die Angaben über Cheno- 
podium murale und analog gebaute Pflanzen durchaus erst noch der 
Nachprüfung bedürfen und somit weiteren Untersuchungen ein Be- 
tätigungsfeld eröffnen. 

Die Frage des Vorkommens eines SANIoschen Verdickungsringes bei 
Monokotylen ist in den Untersuchungen von GUILLAUD (1878), FALKEN- 
BERG (1876) und BARANETZKY (1897) bereits behandelt worden, ohne 
daB jedoch der Sachverhalt eine endgültige Klärung gefunden hat. 
Santo selbst gibt für Monokotylen, insonderheit ausführlicher für Ruscus 
racemosus und Ruscus hypoglossum, seinen Verdickungsring an. Die ein- 
zelnen Vorgänge bei dessen Weiterentwicklung ähneln den soeben von 
Chenopodium murale angeführten so’sehr, daß sich eine Wiederholung 
erübrigt und als unterscheidendes Merkmal nur die Bildung der für 
Monokotylen typischen geschlossenen Leitbündel und damit ein Unter- 
bleiben des sekundären Dickenwachstum besonders hervorzuheben sind. 
Sollte sich diese Anschauung als berechtigt erweisen, so würde damit 
gleichzeitig eine Erklärung über das Zustandekommen der ,,abweichen- 
den“ Verhältnisse von Dracaena, Cordyline, Yucca u. a. gegeben sein, 
vor allem, wenn es gelänge, den Nachweis zu erbringen, daß die be- 
treffenden Cambien nicht sekundäre sind, sondern aus Resten des pri- 
mären Meristemringes hervorgehen. 
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Nicht so fraglich dürften vielleicht die Angaben von Verdickungs- 
ringen im Sinne Santos sein, die über Gymnospermen vorliegen, wobei vor 
allem die eingehende Bearbeitung von Ephedra monostachya durch SANIO 
selbst zu erwähnen wäre, der sich noch gleichsinnige Äußerungen beson- 
ders von Kocx (1891) bezüglich T'suga canadensis, Picea excelsa und Pi- 
nus silvestris, von KARSTEN (1847) bezüglich Podocarpus und von Stras- 
BURGER (1872) für Keimlinge von Cupressineen und Araucaria brasi- 
liensis zugesellen. 

Diese Betrachtungen über ein mögliches und noch nachzuprüfendes 
Vorkommen des Meristemringes auch außerhalb der Dikotylen bei den 
übrigen Blütenpflanzen möchte ich mit einer Angabe von Vıpar (1912) 
beenden, die, obwohl sie für den vorliegenden Zusammenhang mög- 
licherweise nicht ganz angebracht ist, die Existenz einer mehr oder 
weniger ähnlichen ringförmigen Gewebezone auch bei Pteridophyten, 
speziell bei Equiseten, andeutet. VIDAL fand nämlich, als er sich mit dem 
Spitzenwachstum von Equisetum palustre befaßte, im obersten, vege- 
tativen Stengelteil ,,autour de la moelle un manchon de tissu procambial, 
à cellules petites, à parois minces, sans méats, riches en protoplasma“ vor, 
in dem im 2.—3. Internodium dann ,,les ébauches (Anlagen) des futures 
faisceaux‘ auftraten. Inwiefern hierin Anklänge an die bei Dikotylen 
vorgefundenen Verhältnisse zu erblicken sind, wird erst festzustellen sein. 
Vorläufig wollte ich nur nicht unterlassen, darauf hinzuweisen, daB viel- 
leicht sogar die Méglichkeit einer noch allgemeineren als hier nur für die 
Dikotylen wahrscheinlich gemachten Verbreitung des Meristemringes 
bestehen kann. 


An dieser Stelle ist es vielleicht angebracht, darauf einzugehen, was 
mich auBer einer schon durch die Plasmafärbung erlangten Berechtigung 
zur Aufstellung des Namens Meristemring bewog, und ich möchte vorerst 
die bisher erhobenen Einwände abwägend betrachten. Außer den be- 
reits erörterten Äußerungen von SCHMITZ ist Koc# (1891) deshalb gegen 
eine besondere Benennung für Sanıos Verdickungsring und damit für den 
diesem ja entsprechenden Meristemring, weil er ihn bei seinen Gymno- 
spermen als Rest des Vegetationsspitzenmeristems erkannte, der somit 
kein eigenes und darum auch nicht besonders zu benennendes Gewebe 
darstelle. Trotzdem ich bezüglich der Dikotylen die gleiche Auffassung 
von dieser Ringzone erlangt habe und vertrete, bin ich doch bezüglich 
eines Namens anderer Ansicht. 

An und für sich wäre dieser Gewebezone derselbe Name wie dem 
Meristem an der Spitze zuzuerteilen, da sie als dessen Rest ganz das 
Gleiche ist; damit würde aber Anlaß zu Verwechslungen gegeben sein, 
und es müßte zumindest eine lokale Bezeichnung hinzugefügt werden, 
die selbst Kocx anzuwenden sich genötigt sah. Läuft es so letzten Endes 
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auf eine Lokalbezeichnung hinaus, so ist ein einfacher Name einer mehr 
oder weniger umständlichen Beschreibung entschieden vorzuziehen. Ist 
so eine Zuerteilung eines Namens durchaus angebracht, so ist es billig, 
darin zugleich eine Charakterisierung der gemeinten Zone beziiglich ihrer 
Art, Anordnung . . . auszudrücken. Aus diesem Grunde schlug ich den 
Namen  Meristonring/: vor als Lokalbezeichnung für den durch die Mark- 
und Rindendifferenzierung auf eine ringförmige Zone zurückgedrängten 
Rest des Meristems der Sproßspitze. 

Nun ist zwar die Bezeichnung Meristemring nicht neu und schon ver- 
einzelt anzutreffen, doch wandte man sie bisher immer in einem anderen 
Sinne an, die sie mehr zum Verlegenheitsbegriff stempelte; sie wurde 
auch nur beziiglich einer kleinen Zahl von Dikotylen in Anspruch ge- 
nommen. Man verstand darunter, wie bereits unter Bouy@uzs erörtert, 
den im Beginn seiner Differenzierung zum Procambiumring befindlichen, 
aber noch keineswegs als solchen erkannten Meristemring unserer Auf- 
fassung, bei dem die typischen Procambiumzellen noch nicht vorliegen, 
dessen Zellen aber immerhin kleineren Querschnitt als die an der Vegeta- 
tionsspitze aufwiesen und darum für ein neuentstandenes Meristem ge- 
halten wurden. Der Name Meristemrirg dürfte somit in der hier gegebenen 
Auslegung eine den tatsächlichen und allgemein unter Dikotylen verbrei- 
teten Verhältnissen mehr Rechnung tragende Anwendung gefunden haben. 
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Sind wir also nach all den vorangegangenen Erörterungen berechtigt, 
bezüglich der Dikotylen das allgemeine Vorkommen des Meristemringes 
als wahrscheinlich anzunehmen, so haben wir nach dieser Feststellung 
nun noch einmal kurz auf die alte Streitfrage zurückzukommen, welcher 
der beiden Differenzierungsmodi, der Ringformtyp oder der Strangform- 
typ, den Dikotylen hauptsächlich oder allein zukommt. 

Überblickt man daraufhin die vorliegenden Untersuchungsergeb- 
nisse, so ist die Entscheidung nicht schwer zu fällen, da auf Grund der- 
selben der Ringformtyp allein in Frage kommt. Denn im Meristemring 
ist der von den ersten Verfechtern jenes Typus geforderte Tatbestand 
völlig gegeben: die Procambiumbündel entstehen in einer Mark und 
Binde trennenden ringförmigen Gewebezone. Damit eine solche über- 
haupt feststellbar wird, ist es notwendig, daß sie sich vom beiderseits an- 
grenzenden Gewebe irgendwie unterscheidet. Die einzelnen Merkmale, 
wodurch sich nun der Meristemring von dem ihn umgebenden und in 
Differenzierung auf Parenchym hin begriffenen Gewebe auszeichnet, 
treten entweder auf einfachen Querschnitten durch die betreffende, in 
Nähe des Vegetationspunktes gelegene Region ohne weiteres hervor oder 
werden erst durch geeignete Behandlung bemerkbar. 

Welche dieser zwei Möglichkeiten vorliegt, hängt ganz vom Differen- 
zierungszustand der anstoßenden Gewebe auf der betreffenden Schnitt- 
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höhe ab. Zur geringen Zahl der Pflanzen, bei denen der Meristemring ohne 
jedwede Vorbehandlung schon erkennbar ist, dürften diejenigen gehören, 
an denen vor etwa 70 Jahren erstmalig die Feststellung einer der Pro- 
cambiumbündelbildung vorangehenden Ringzone gelang, während die 
überwiegende Mehrzahl der Dikotylen, die zum Sichtbarmachen ihres 
Meristemringes irgendwelcher Präparationen bedarf, die Begründung 
dafür liefert, warum bisher der Meristemring trotz seiner wahrscheinlich 
allgemeinen Verbreitung unter Dikotylen solange unbemerkt blieb. 

Obgleich wir also den Meristemring durchaus im Sinne der Ringzone 
der Verfechter des Ringformtyps betrachten können, so ist doch dabei 
stets im Auge zu behalten, daß derselbe nur der Rest des durch Differen- 
zierung von Mark- und Rindenparenchym auf eben diese Ringzone zu- 
rückgetretenen Meristems der Vegetationsspitze ist und kein eigenes Ge- 
webe darstellt. Indem ich dies betone, befinde ich mich bewußt im 
Gegensatz speziell zu Sanıo, der seinen Verdickungsring für ein eigenes 
Gewebe hielt, während sich wahrscheinlich meine Beziehungen zu den 
übrigen Verfechtern des Ringformtyps noch enger gestalten, da nach 
deren Angaben der „Cambiumring‘‘ nach oben hin sich ins Urmeristem 
der Vegetationsspitze verlieren soll. Der Meristemring ist eben nur ein 
topographischer Begriff, der vom gesamten Meristem des Sproßscheitels 
nicht den apikalen und massiv kuppenförmigen Gewebekomplex bezeich- 
net, den man im allgemeinen unter dem Vegetationsspitzenmeristem ver- 
steht, sondern erst den darunter gelegenen Rest desselben, der durch die 
erwähnten Vorgänge die Form eines Hoblzylinders erlangt. 

Von Vertretern des seit DE Bary für Dikotyle allgemein geltenden 
Strangformtyps kann nun an dieser Stelle folgender Einwand gemacht 
werden: Da im Meristemring der Rest des Urmeristems der Vegetations- 
spitze zu erblicken ist, besteht auch unsere Anschauung völlig zurecht, 
die besagte, daß die Procambiumbündel direkt im Urmeristem sich bilden. 
Diese Sachlage könnte nunmehr zu nachstehender Schlußfolgerung an- 
regen und damit die Streitfrage als geklärt erscheinen lassen: Die An- 
schauungen des Ring und Strangformtyps erweisen sich gar nicht so 
gegnerisch und einander ausschließend, wie es früher erschien und in 
den Debatten zum Ausdruck kam, sondern sie besitzen Gleichwertigkeit, 
können beide nebeneinander auf ein und dieselben Objekte angewendet 
werden und beruhen nur auf verschiedenartiger Wertung der Ringzone, 
die kein eigenes Gewebe ist. 

Ganz so einfach liegen nun aber die Verhältnisse doch nicht, und ich 
kann auch der von RAIMANN (S. 49) ausgesprochenen Vermutung nicht 
zustimmen, da sich im Verlaufe dieser Untersuchung herausgestellt hat, 
daß die Grundlagen dafür — die nach und nach erfolgende Bildung von 
Santos Verdickungsring und die der NäseLischen isolierten Procambium- 
bündel — eine andere Wertung bzw. Erweiterung erfahren müssen. Rat- 
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MANN betrachtete den Unterschied der zwei Differenzierungstypen nur 
als graduell, und es sollte der ringférmige aus dem strangférmigen ,,als 
Ausdruck der sich allmählich vervollkommnenden Funktion des sekun- 
dären Dickenwachstums“ hervorgegangen sein. 

Meine Meinung hingegen geht vielmehr dahin, allein den Ringformtyp 
als für Dikotyle geltend anzunehmen, und zwar aus folgenden Gründen: 
Diejenigen, die denselben erstmalig aufstellten, waren offensichtlich 
näher an den Vegetationspunkt heran vorgedrungen und hatten tiefer 
Einblick in die sich dort abspielenden Differenzierungsvorgänge erlangt 
als die Gegner, die glaubten, sich zur Zeit der Entstehung der Procam- 
biumbündel noch innerhalb der völlig gleichmäßig meristematischen 
Vegetationskuppe zu befinden, was aber durchaus nicht der Fall ist. So 
verhielten sich letzten Endes schon die Angaben NiceLis zu denen 
SCHACHTs bzw. Santos keineswegs als einander ausschließend, sondern 
als sich gegenseitig ergänzend. Setzen doch diejenigen NAGELIs erst mit 
dem Augenblick ein, wo der Santosche Verdickungsring zu existieren 
aufhört, nämlich mit der Bildung der Procambiumbündel. Wenn man 
jetzt allgemein annimmt, daß die Leitungselemente sich in einer dem 
Endzustand der primären Entwicklung entsprechenden Anordnung aus 
dem Spitzenmeristem differenzieren, also entweder als Stränge oder Ring, 
so ist man damit doch noch nicht bis zu dem Frühstadium der Differen- 
zierung vorgedrungen, das schon mehr oder weniger richtig erfaßt, von 
SCHACHT u. a. als „Cambiumring‘‘ oder von Santo als ‚‚Verdickungsring“ 
bezeichnet worden war. 

Ist schon aus diesem Grunde dem Ringformtyp ein gewisser Vorzug zu 
geben, so erweist sich auch die Aufstellung einer besonderen Bezeichnung 
für die meristematische Ringzone, deren Vorkommen bei den gesamten 
Dikotylen hier wahrscheinlich gemacht worden ist, als vollauf gerecht- 
fertigt. Deshalb nämlich, weil diese einesteils deutlich sichtbar oder 
mittels geeigneter Methodik nachweisbar ist, anderenteils, weil sie sich 
von dem ursprünglich gleichartigen, beiderseits angrenzenden Meristem 
dadurch unterscheidet, daß sie bedeutend länger als dieses ihren meriste- 
matischen Charakter bewahrt, womit sie zugleich eine gewisse Eigenart 
und Besonderheit bekundet. 

Hierzu kommt ferner noch eine Art prospektive Bedeutung, die ge- 
nanntem Gewebering insofern innewohnt, als aus ihm ausschließlich 
das gesamte Leitungsbahnsystem des Stammes hervorgeht. Der sich 
früher differenzierende Anteil des Spitzenmeristems hingegen liefert 
hauptsächlich nur das parenchymatische Grundgewebe. Ganz abgesehen 
davon, daß die Aufstellung des Namens und Begriffes ‚‚Meristemring‘“ 
zur Klarlegung der Kostyrschewschen Angaben eines ,, Procambium- 
ringes‘‘ unbedingt notwendig und erforderlich war, dürften die soeben 
angeführten Tatsachen hinreichen, um seine Einführung in die Morpho- 
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logie im hier dargelegten Sinne zu rechtfertigen und damit gleichzeitig 
und entgegen der herrschenden Meinung den Ringformtyp der Differen- 
zierung der Leitbündel als den für Dikotyle am besten fundierten und 
darum allein berechtigten anzuerkennen. 


Nach den neugewonnenen Vorstellungen vom Meristemring und 
seiner Bedeutung bei der Differenzierung dikotyler Vegetationskegel, in- 
sonderheit der des Leitungssystems, liegt es nahe, auch einen Blick auf 
die Hansteissche Histogentheorie zu werfen. Bekanntlich ist man mit 
Ausnahme des Dermatogens von der histogenetischen Wertung der drei 
aufgestellten Gewebeschichten längst abgekommen, nicht nur deswegen, 
weil sie nicht immer deutlich erkannt werden konnten, sondern vor 
allem, weil gerade das Leitungsgewebe der konsequenten Durchführung 
insofern Schwierigkeiten bereitete, als es bald dem Plerom, bald dem 
Periblem oder sogar beiden zugleich entstammte. Zieht man nun den 
Meristemring mit in diese Betrachtungen hinein, der schon sehr nahe der 
Spitze der Sproßscheitel auftritt und hier das künftige Mark von der 
künftigen Rinde trennt, und bedenkt man dabei, daß nur aus ihm allein 
das spätere Procambium hervorgeht, so ist damit der histogenetische 
Charakter der drei Gewebezonen, des Meristemringes und der an ihn 
beiderseits angrenzenden, noch mehr oder weniger meristematischen 
Gewebepartien, entschieden gewahrt, und man braucht, um den Über- 
blick zu vervollständigen, nur das Dermatogen bzw. die Epidermis hin- 
zuzufügen, und die HANSTEINsche Histogentheorie ersteht in neuer Be- 
leuchtung. Für die sich so ergebenden histogenetischen Gewebeanteile 
des Sproßscheitelmeristems von Dikotylen möchte ich folgende Namen 
vorschlagen: 

Dermatogen für den die Epidermis liefernden Anteil, 

Phloeogen für den die Rinde liefernden Anteil, 

Meristemring für den hauptsächlich das Leitungsgewebe und das 
Interfascicularcambium liefernden Anteil und 

Metrogen für den das Mark liefernden Anteil. 


Die erlangte Kenntnis vom Meristemring vermag auch noch in einer 
zweiten Richtung klärend zu wirken und zwar bezüglich der Bildung des 
Interfascicularcambiums. Nach Angaben von Sacus sind die Gefäßbündel 
von einem einheitlichen Grundgewebe allseits umhüllt, und es ist somit, 
wenn man von den ziemlich dunklen Einflüssen absieht, die die Bündel 
ausüben sollen, nicht recht ersichtlich, warum gewisse unter diesen 
Parenchymzellen, die doch eine ganz bestimmte Anordnung aufweisen, 
vor anderen befähigt sein sollen, ihren differenzierten Zustand wieder 
aufzugeben und so das Interfascicularcambium zu erzeugen. 
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Überblickt man aber einmal die Entstehung gerader dieser Zellen, ganz 
gleich, ob sie später den Mark- und Rindenzellen äußerlich völlig ähneln 
oder, wie bei der Mehrzahl der Dikotylen, an etwas kleinerem Lumen 
kenntlich sind, so dürften gewisse Anhaltspunkte für die Andersartigkeit 
wohl aufzufinden sein. Denn gerade diese Zellen differenzieren sich nicht 
gleichzeitig mit denen des Mark- und Rindengewebes, sondern erst etwas 
später und zwar, was mir das Ausschlaggebende dabei zu sein scheint, 
aus Zellen des Meristemringes, jener Zone also, die nachweisbar ihren 
meristematischen Charakter von allen aus dem Spitzenmeristem hervor- 
gegangenen Geweben am längsten äußerlich erkennbar bewahrt. Dürfte 
damit nicht in Zusammenhang zu bringen sein, daß gerade diese Zellen 
so leicht wieder embryonal werden bzw. ihr meristematischer Charakter 
latent erhalten bleibt? 


Obgleich in vorliegender Untersuchung des öfteren eine Auffassung 
vertreten wurde, die von derjenigen KostyrscHzws abweicht, möchte 
ich doch, wie bereits in der Einleitung, nochmals darauf hinweisen, daß 
KosryrscHew das entschieden große Verdienst zukommt, auf dieses 
Gebiet wieder aufmerksam gemacht und bahnbrechend gewirkt zu haben. 

Bezüglich der Ergebnisse dieser Untersuchung sei hiermit auf die Zu- 
sammenfassungen (S.139ff. und S. 149 ff.) verwiesen, während die daraus 
gezogenen Folgerungen in der Diskussion einzusehen sind. 


Vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1928—1930 im Botanischen 
Institut der Universität Leipzig ausgeführt. Die Anregung dazu ging von 
meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. RuHLAND, aus. Da- 
für, sowie für die wohlwollende Förderung der Untersuchung möchte ich 
ihm an dieser Stelle meinen ergebensten Dank aussprechen. Außerdem 
bin ich Herrn Professor Dr. BACHMANN für seine stets gern erteilten Rat- 
schläge und das rege Interesse am Fortgang meiner Arbeit zu großem 
Danke verpflichtet. 
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PRIMITIVE UND ABGELEITETE MERKMALE IM BLÜTENBAU 
EINIGER RANUNCULACEEN. 


Von 
ELFRIEDE RASSNER. 
Mit 67 Textabbildungen und Tafel XI. 
(Eingegangen am 29. Juli 1931.) 


A. Historisches. 

Wegen der großen Mannigfaltigkeit in der Ausgestaltung von Blüten- 
hülle und Frucht sind die Ranunculaceen häufig Gegenstand eingehender 
Untersuchungen gewesen. Die älteren Autoren beschreiben sorgfältige 
Beobachtungen über den morphologischen Aufbau der vegetativen Teile 
des Sprosses und der Blüte. Dabei entgeht ihnen nicht die große Plasti- 
zität innerhalb dieses Formenkreises, die mancherlei Übergänge zwischen 
den einzelnen Blattkategorien schafft. 

Wertvolle Abbildungen aus der ontogenetischen Entwicklung, auch 
vieler Ranunculaceen, bietet PAYER (1857) in seinem ,, Traité d’organogénie 
comparée de la fleur“. A. BRAUN (1858) behandelt den taxologischen 
und morphologischen Aufbau der Delphinium-Blüten. Eıc#Ler (1878) 
legt an zahlreichen Beispielen die diagrammatischen Verhältnisse der 
Ranunculaceen klar. Er nimmt Anstoß daran, daß man allein wegen der 
hängenden Samenanlage Myosurus mit Anemone zu vereinigen sucht. 
Es erscheint ihm natürlicher, die Beziehung zu Ranunculus mehr zu 
betonen. 

In den achtziger und neunziger Jahren des vorigen Jahrhunderts steht 
das Interesse an der Embryosackentwicklung der einzelnen Pflanzen- 
familien im Vordergrund. Die bahnbrechende Arbeit ist die von WaR- 
MING (1878): „De l’ovule“, in der er die Samenanlage als Blattlappen 
deutet. Es folgen die Untersuchungen von VESQUE (1879) und GuIGNARD 
(1882), die die Ranunculaceen besonders berücksichtigen. MoTTIER (1895) 
hebt hervor, daß in dieser Familie in den Makrosporangien häufig mehrere 
Initialzellen angelegt werden und sich sehr oft auch zu normalen Em- 
bryosäcken weiter entwickeln. Es erübrigt sich, hier sämtliche Arbeiten 
aufzuzählen, die die Embryosackentwicklung der verschiedenen Gattun- 
gen behandeln. Ich kann mich da auf den ausführlichen Literaturnach- 
weis bei Ruys (1925) beziehen. WESTERMAIER (1892) fragt nach der 
Funktion der Antipoden. Das gleiche Thema beschäftigt Huss (1906) in 
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einer ausführlichen Abhandlung. In den Jahren 1910—1914 veröffent- 
lichte SOUÈGES eine Reihe von Arbeiten, die vornehmlich die Embryonal- 
entwicklung der einzelnen Gattungen verfolgen. 

Schon früh hat man sich bemüht, nach morphologischen Gesichts- 
punkten kleinere Gruppen innerhalb der Familie der Ranunculaceen zu- 
sammenzufassen. BARNÉOUD (1846, S. 281) kommt zu einer ,,classifica- 
tion ovologique des genres de la famille des Renonculactes‘‘. Formen wie 
Aquilegia, Nigella charakterisiert er durch: ,,Anatropie transverse, ovules 
horizontaux‘; Ranunculus-Arten durch: ,,Anatropie infére, ovulesrenver- 
sés“*; Anemone, Clematis, Adonis, Myosurus durch: „Anatropie supère, 
ovules suspendus, dresses“. BAILLON (1863, S.42) sieht als Ergebnis 
seiner Überlegungen „des foyers, des centres occupés par des genres pris 
peut-être arbitrairement,‘ ,, puis, des genres dérivés, s’écartant de plus 
en plus de ces centres et allant en rejoindre d’autres émanés de centres 
différents‘. Er erkennt schon deutlich die Grenzen und Schwierigkeiten 
eines solchen Bemühens. PRANTL (1888) stellt sich die Frage: ,,Ist die 
Reduktion der Zahl der Samenanlagen aus der Vielzahl nur in einer zu- 
sammengehörigen Reihe oder mehrmals in verschiedenen Entwicklungs- 
reihen eingetreten?“ Er glaubt, im letzteren Sinne antworten zu müssen. 
Eine Endform, die direkt an die Balgfrucht anschließt, ist Callianthemum 
mit zwei Samenanlagen auf gleicher Höhe, von der nur eine entwickelt 
wird. In einem zweiten Fall entspringt die einzige funktionsfähige Sa- 
menanlage median am Grunde der Bauchnaht: Anemone, Clematis. 
Darüber entstehen an den Blatträndern noch einige paarige, unvoll- 
kommen bleibende Samenanlagen in aufsteigender Entwicklungsfolge. 
Bessey (1898) geht sogar den umgekehrten Weg, indem er die mehr- 
samige Frucht von der einsamigen ableitet, wobei er aber in Schwierig- 
keiten bezüglich der eben erwähnten unvollkommen bleibenden Samen- 
anlagen gerät. Diese Untersuchungen berühren bereits das Problem der 
primitiven und der abgeleiteten Fruchtform. 

Als umfassendere Bearbeitungen, die über die Familie der Ranuncula- 
ceen hinausgreifen, möchte ich auf dem Gebiete der Anatomie von Frucht- 
und Samenschale die von TScHIRCH u. OESTERLE (1895, 1900) und von 
NETOLITZKY in LINSBAUERs Handbuch der Pflanzenanatomie (1926) er- 
wähnen. Bezüglich des Aufspringmechanismus bei einzelnen Balgkapseln 
nenne ich die Untersuchungen von STEINBRINCK (1873) und LECLERC DU 
SABLON (1883, 1884). Wertvolle Anregungen über den anatomischen Bau 
des Fruchtblattes, seine Differenzierung in Schutz-, Assimilations-, Festi- 
gungs- und Leitungsgewebe finden sich bei Kraus (1866) und ADLERZ 
(1884). WreGanD (1894) wendet seine anatomischen Ergebnisse auf eine 
systematische Einordnung der einzelnen Formen an. Eingehende ent- 
wicklungsgeschichtliche Untersuchungen auf diesem Gebiete verdanken 
wir Lonay (1901, 1907). Er unterscheidet auf Grund seiner Befunde im 
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Bau von Perikarp und Samenschale sechs ,,tribus‘*: Renonculacées, Tha- 
lictrées, Anémonées, Helléborées, Delphiniées und Paeoniées. 

AuBere Gestalt, symmetrische Ausbildung, Ursprung und Art der 
Verzweigung der wasserleitenden Elemente im Carpell veranlaßten Lzst1- 
BOUDOIS (1854), die Blattnatur der Fruchtknoten stark zu betonen. Da- 
gegen will Te£cuL (1873) gerade aus der Nervatur des Carpells beweisen, 
daB es sich hier nicht um Blatter handelt. Er unterscheidet Auszwei- 
gungen des Stammes, die fiir die Atmung bestimmt sind, die Blatter, 
und solche, die die Aufgabe haben, Samenanlagen zu produzieren, die 
Carpelle. DaB aus der Ubernahme neuer Funktionen notwendig Differen- 
zierungen, ja unter Umständen Neuerwerbungen folgen, wird hier ganz 
außer acht gelassen. Die Betrachtungen über den Gefäßbündelverlauf 
in den Carpellen in neueren Arbeiten knüpfen stets an die Verhältnisse 
im vegetativen Blatt an. Hier wären zu erwähnen HENSLOw (1890), 
Smnorr (1914, S. 305), der erklärt: ,, This ancient trilacunar condition, 
the foliar supply of three bundles, has been modified both by reduction 
and by amplification.“ Eine weitergehende Entscheidung darüber, was 
primitive und was abgeleitete Merkmale sind, treffen die Untersuchungen 
von Smrrx (1926) und CæuTE (1930), die eingehend Anzahl und Ver- 
zweigungsart der Leitungsbahnen im Fruchtblatt berücksichtigen. Aus 
dieser Betrachtungsweise folgert Smrru (1926), daß die mit drei Blatt- 
spuren versehene vielsamige Balgfrucht primitiv sei. Seine leitenden Ge- 
sichtspunkte sind: 1. Das Leitungsgewebe findet sich überall da, wo es 
physiologisch wertvoll ist. 2. Es wird nie vor den Organen gebildet, die es 
versorgen soll. 3. Andererseits läßt es sich manchmal noch nachweisen 
an Stellen, wo die Organe im Laufe der Entwicklung bereits rückgebildet 
sind. So findet er unabhängig von morphologischen Erwägungen, daß 
das einsamige Carpell vom mehrsamigen durch allmähliche Unter- 
drückung von Samenanlagen abgeleitet werden kann. CHUTE (1930) be- 
legt in ihrer Arbeit ebenfalls aus der Art der Gefäßbündelversorgung im 
Fruchtblatt, daß die Nußfrucht eine reduzierte Balgfrucht sei. 

Diese Auffassung soll auch im Vordergrund meiner Untersuchungen 
stehen. Nur möchte ich diese Frage nicht allein von einer Seite her an- 
greifen, sondern sowohl aus Zahl und Ausbildung der Samenanlagen, wie 
aus entwicklungsgeschichtlich anatomischen Ergebnissen eine Einord- 
nung einzelner Fruchtformen durchführen. 

Monographische Bearbeitungen der Ranunculaceen finden sich bei 
Baton (1867), ENGLER- PRANTL (1894), KIRCHNER, LOEW, SCHROETER 
(1917) und Heat. 

Im Anschluß an HALLIER stellt Senn (1904) alle primitiven Merkmale 
zusammen, die auf ein hohes Alter der Polycarpicae schlieBen lassen und 
ihnen den Platz am Anfang des Systems zuweisen. 
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B. Eigene Untersuchungen. 
L Technisches. 

Das Material für meine Untersuchungen stammt zum gréBten Teil 
aus dem botanischen Garten der Universität zu Marburg. Jiingere Sta- 
dien von Ranunculus arvensis L. wurden an einem feuchtwarmen Maitag 
in der Umgebung Marburgs zwischen Caldern und Sterzhausen gesam- 
melt. Altere, zum Teil schon reife Friichte dieser Art brachte ich von 
einer Exkursion nach Wildungen mit. 

Um möglichst viele Entwicklungsstadien zu erhalten, wurde dieselbe 
Art mehrmals in Abständen von einigen Tagen fixiert. Junge Knospen 
konnten ganz eingesetzt werden, bei älteren präparierte ich Blütenhülle 
und Staubblätter ab. Fast reife Carpelle wurden etwas angeschnitten, um 
ein besseres Eindringen der Fixierungsflüssigkeit zu erreichen. Als vor- 
zügliches Fixierungsmittel bewährte sich Chromsäure-Eisessig (Chrom- 
säure 1 g, Eisessig 3 g, dest. Wasser 96 g). Die Luft wurde durch eine 
Wasserstrahlpumpe aus den Knospen entfernt. Um das Evakuieren zu 
vermeiden, wodurch die von der inneren Epidermis gebildeten dünnen 
Häutchen in älteren Nigella-Fruchtknoten leicht zerrissen wurden, fixierte 
ich diese mit kaltem CarnoY-Gemisch (3 Teile Alkohol abs. + 1 Teil Eis- 
essig), das sich ebenfalls sehr gut eignete. Hier genügte eine Fixierungs- 
dauer von 6—8 Stunden; dann wurde mit absobıtem Alkohol aus- 
gewaschen. In Chromsäure-Eisessig ließ ich die Objekte gewöhnlich 
24 Stunden und wusch danach etwa 2—21/, Stunden mit fließendem 
Wasser aus. Durch langsam ansteigende Alkoholstufen und Gemische 
von Alkohol und Xylol wurden die Knospen schließlich in reines Xylol 
und von da in Xylol-Paraffin vom Schmelzpunkt 52° übergeführt. Die 
Objekte blieben ungefähr 8 Tage im Thermostaten, ältere Stadien etwas 
länger. Dann konnte in reines Paraffin (520) eingebettet werden, nach- 
dem schon vorher das Paraffin einmal gewechselt worden war. Die 
Schnitte wurden mit Hilfe eines MrexEschen Schlittenmikrotoms her- 
gestellt. Ihre Dicke betrug 10 u, 12 w und 14 u. Die Färbung geschah 
mit Hämatoxylin-Eisenalaun nach HEIDENHAIN unter Gegenfärbung mit 
Eosin-Nelkenöl. Für Handschnitte benutzte ich Hämalaun und führte 
durch Alkohol- und Xylolstufen in Canadabalsam über, oder ich setzte 
Jodjodkalium zu und sah in Glycerin an. Verholzte Membranen wurden 
mit Phlorogluein und Salzsäure conc. nachgewiesen. 

Um die Länge der Zellen messen und den Bau ihrer Tüpfel besser er- 
kennen zu können, isolierte ich die Elemente des inneren Festigungs- 
gewebes von Ranunculus arvensis L. mit Hilfe des Soæuzzeschen Maze- 
rationsgemisches (Salpetersäure conc. und Kaliumchlorat). 

Der Gefäßbündelverlauf in den einzelnen Fruchtblättern ließ sich am 
besten an aufgehelltem Material verfolgen, teils an Totalpräparaten, teils 
an Längsschnitten, die ich gewöhnlich durch einfaches Halbieren der 

13* 








196 E. RaBner: 


Früchte herstellte. Bei Adonis kam es aber auch auf tangentiale Längs- 
schnitte an. Querschnitte ergänzten die Beobachtungen. Die Objekte 
wurden entweder mit Chloralhydrat oder mit Xylol durchsichtig ge- 
macht. Um die sich stark einkriimmenden Hälften der Balgkapseln in 
eine Ebene ausbreiten zu können, preßte ich sie zwischen zwei Objekt- 
träger, die ich fest zusammenband, und steckte so das Ganze etwa 1 Tag 
lang in Xylol. 

Für die mikroskopische Untersuchung stand mir ein Zeıss-Mikroskop 
zur Verfügung, das mit den Objektiven A, D, homogener Immersion 1/,, 
und dem Winkerschen Objektiv G, den Okularen 7 und 10 ausgerüstet 
war. Die Abbildungen wurden mit Hilfe eines Apszschen Zeichenappa- 
rates aufgenommen. Den Ausgangspunkt für die plastischen Darstel- 
lungen bildeten Querschnittserien. Nach Schnitten aus diesen entworfene 
Bilder wurden mit einem Reduktionszirkel von einem rechtwinkligen 
Parallelnetz auf ein solches, dessen Parallelen unter 45° oder 30° geneigt 
waren, punktweise unter Verkürzung auf 1/, übertragen. Die Höhe der 
einzelnen Scheiben ließ sich leicht aus Schnittdicke und Zahl der Serien- 
schnitte bestimmen, wenn man gleichzeitig noch die Vergrößerung be- 
rücksichtigte. In einigen Fällen wurden mit den Querschnittbildern zu- 
gehörige Längsschnittbilder kombiniert. 

IL Primitive und abgeleitete Merkmale der Blüten 
innerhalb des Formenkreises der Ranunculaceen. 


a) Der morphologische Gesamtaufbau 

1. der eucyklischen Blüte von Aquilegia alpina L. Die im folgenden 
mitgeteilten Untersuchungen wollen sowohl in morphologischer wie in 
anatomischer Hinsicht die fortschreitende Entwicklung vom Primitiven 
zum Abgeleiteten an einigen Ranunculaceen-Blüten nachweisen, und zwar 
knüpfen die Überlegungen vornehmlich an die Ausgestaltung der Frucht- 
blätter an. Meist treffen sowohl primitive wie abgeleitete Merkmale bei 
einer und derselben Pflanze zusammen und machen eine lineare Anord- 
nung unmöglich. 

Innerhalb dieses Formenkreises tritt uns im Gesamtaufbau der Blüte 
eine reiche Vielgestaltigkeit entgegen, die in der Arbeit von TRAPL (1912) 
stark betont wird. Ob eine Blüte als primitiv oder abgeleitet zu werten 
ist, folgt aus Stellung und Form ihrer Blätter im Vergleich zu den vege- 
tativen. Primitive Formen setzen die schraubige Anordnung der vege- 
tativen Blätter in der Blütenregion fort: Paeonia. Bei Clematis findet 
sich im Anschluß an die dekussierte Laubblattstellung meist die Vierzahl 
in der Blütenhülle. Eine Stauchung der Internodien der Blütenachse 
führt schließlich dazu, daß einzelne Blattkreise der Blüte auf gleicher 
Höhe inseriert werden. Hemicyklische Blüten, die viele Ranunculus- 
Arten besitzen, bei denen nur noch Androeceum und Gynaeceum die 
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schraubige Stellung zeigen, bilden den Ubergang zu eucyklischen, die 
uns bei Aquilegia alpina L. begegnen. Wir haben es also hier, was die An- 
ordnung der Bliitenteile betrifft, mit einer abgeleiteten Form zu tun, die 
aber diesen Charakter durchaus nicht in allen Merkmalen wahrt. Schon 
A. Braun (1858, 8. 367) erwähnt, daß Aquslegia „sich den acyklischen 
und hemicyklischen Blüten mit unbestimmten Zahlenverhältnissen da- 
durch anschlieBt, daB die Zahl der Cyklen selbst (und zwar der Staub- 
blatteyklen) eine veränderliche ist“. RoEPER (1834/35, angeführt bei 
A. BRAUN, 1858) zählt bei Aquilegia vulgaris 8, 9, 10 und 11 Staubblatt- 
quirle. Zwischen Blütenhülle und Staubblättern liegt häufig keine scharfe 
Grenze, ein Verhalten, das vornehmlich primitiven Blüten eigen ist. Auch 
bei der von mir untersuchten Aquilegia alpina L. bestätigt sich die mehr- 
fach in der Literatur (Pznzic, 1921) erwähnte Neigung dieser Arten, 
einen weiteren, mit Spornen versehenen Blütenhüllkreis zu entwickeln 
auf Kosten des Androeceums. 

Die Grundlage für die plastischen Bilder (Tafel XI, Abb. 1 a—g) bot 
eine Querschnittserie durch eine junge Knospe von Aquilegia alpina L. 
von etwa 4,3 mm Durchmesser. (Schiefe Parallelprojektion unter 45°, 
Verkürzung auf 1/,.) Die Differenzierung der Sporne ist bereits vollzogen. 

Abb. 1 a stellt den am weitesten unten geführten Schnitt durch die 
Knospe dar. In der Mitte verläuft die Blütenachse, von fünf Haupt- 
gefäßbündeln durchzogen, zwischen die sich noch drei kleinere Bündel 
einschalten. Um die Achse gruppieren sich die fünf Sporne Sp der inneren 
Blütenhülle. Jeder einzelne ist in dieser Höhe von den Seitenlappen F 
der benachbarten Kelchblätter umgeben. 

Abb. 1 b zeigt die beiden in Abb. 1 a noch getrennten Flügel F jedes 
äußeren Blattes (Kelchblattes) miteinander vereinigt. Daß hier der mitt- 
lere Teil der Kelchblätter in der Horizontalebene flächenhaft ausgezogen 
erscheint, kommt daher, daß auf dieser Höhe Blütenachse und Kelch 
ungefähr einen Winkel von 90° miteinander bilden. Darauf deutet auch 
der radiale Verlauf der Leitungselemente rL, die in der Abbildung rechts 
sichtbar sind. Das vordere Blatt des äußeren Kreises K 1 ist an seiner 
Deckung als erstes zu erkennen, dem sich die anderen nach ?/, linksläufig 
anschließen. 

In Höhe von Abb. 1c sind die Ansätze der Blätter der äußeren 
Blütenhülle an der Achse wahrnehmbar. Ich habe diese Stellen in der 
Abbildung mit a bezeichnet. Man erkennt sie leicht als etwas gefaltete 
Vorwölbungen, die aus der Blütenachse herausragen und zwar immer 
gerade der Mediane der einzelnen Kelchblätter (in der Abbildung M) 
gegenüber. Kombinieren wir die beiden aufeinanderfolgenden Scheiben 
Abb. 1b und lc miteinander, so liegt für die räumliche Ausgestaltung 
der Kelchblätter der Vergleich mit einem Sattel sehr nahe. Nach unten 
ist er in zwei längere Flügel ausgezogen, die ja in Abb. 1 a getrennt sicht- 
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bar sind. Die Versorgung der Kelchblätter durch drei Hauptbiindel 
L 1, L2, L3 (Surra, 1926) kommt besonders fiir das erste Blatt K 1, in 
der Abbildung vorn gelegen, deutlich zum Ausdruck. Die angeschnitte- 
nen Leitungsbahnen L laufen in horizontaler Richtung eine Strecke weit 
auf die Ansatzstellen a der Kelchblätter zu, verschwinden aber dann in 
eine tiefere Region, da ja auch die Kelchblattspreite zunächst fast parallel 
zur Bliitenachse abfallt, dann in die Horizontalebene einbiegt (Abb. 1 b), 
um sich schlieBlich wieder parallel zur Achse aufzurichten. Auf diese 
Weise bildet jedes Kelchblatt den bereits erwähnten Sattel. 

In Abb. 1 d ist der AnschluB der Blätter der inneren Blütenhülle Sp 
an die Achse erfolgt. In jeden Sporn tritt ein kräftiges Bündel ein, das 
sich nach beiden Seiten verzweigt. Aus dem Vorhandensein nur eines 
GefäBstranges, analog dem bei den Staubblättern, schlieBt man ebenfalls 
auf eine besonders enge Beziehung der Blätter der inneren Blütenhülle zu 
den Antheren, die sich, wie wir bereits sahen, in den mancherlei Umbil- 
dungen und Übergangsformen dieser beiden Blatt-Typen kund tut. 

Abb. le. Die zu Spornen umgebildeten Blütenblätter entfalten nun 
im oberen Teile ihre Spreite. Rechts in der Abbildung sieht man in der 
Tiefe noch gerade den oberen Rand R der Spornrühre des Kronblattes 
Sp 3. Aus der Deckung folgt, daß das vordere Blatt links Sp 1 das erste 
einer rechtsläufigen Schraube mit der Divergenz ?/; ist. Dieser Wechsel 
im Umlaufssinne ist bei Ranunculaceen nicht selten, wenngleich im all- 
gemeinen, auch bei Aquilegia alpina L., die einmal eingeschlagene Rich- 
tung in allen Quirlen beibehalten wird. Die einzelnen Staubblätter A, 
von denen jedes mit einem GefaBbiindel versehen ist, beginnen auf dieser 
Hohe sich von der Achse zu trennen. Die der äuBeren Blütenhülle super- 
ponierten Staubblattreihen A 1 sind in der Entwicklung voraus. Das 
zweite Staubblatt ist in allen Fällen deutlich von der Achse gelöst, und 
vielfach beginnt bereits in dieser Schnittregion sich ein drittes ab- 
zugliedern. Dagegen bilden die der Krone vorgelagerten Staubblattzeilen 
A 2 eine zweite Gruppe, bei der erst jeweils die zweiten Antheren von der 
Blütenachse gelöst sind. PAYER (1857, S. 246) schreibt dazu: ,,Ces verti- 
cilles apparaissent successivement de bas en haut: le premier verticille 
d’étamines alternes avec les pétales d’abord, le premier verticille d’éta- 
mines superposées aux pétales ensuite." In der Blütenachse hat sich be- 
reits das Leitungsgewebe in viele kleine Bündel @ aufgelöst, die die weiter 
oben gebildeten Antheren versorgen sollen. 

Abb. 1 f. Sämtliche Antherenkreise der Knospe sind im Schnitt ge- 
troffen; die zuerst entstandenen zeigen bereits die vier Fächer ihrer 
Staubbeutel, die hier weder ausgesprochen extrors noch intrors aus- 
gebildet sind. Mit der inneren Blütenhülle alternieren sechs fertile Staub- 
blattquirle A 1, mit der äußeren fünf A2. Dazu kommen noch zwei 
Staminodialkreise St, von denen der erste St 1 der Krone, der zweite St 2 
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dem Kelche vorgelagert ist. In anderen Knospen fand ich im ganzen nur 
zehn fertile Quirle, die dann natiirlich eine umgekehrte Stellung der bei- 
den Staminodialkreise bedingen. 

Mit Abb. 1 g kommen wir in die Region der Fruchtblatter Ca 1—Ca 5. 
Sie bilden einen Fiinferquirl, der mit dem inneren sterilen Staubblatt- 
kreis abwechselt. An ihrer Basis sind die Carpelle noch miteinander ver- 
wachsen, trennen sich aber 
dann sehr bald in fünf iso- = 0 
lierte Balgfriichte, die an 
ihrer Bauchnaht die in vie- 
len Etagen übereinander 
gereihten paarigenSamen- 
anlagen Sa tragen. a b 

Die Variabilitat, die in 
der Zahl der ausgebildeten 
Antherenquirle zu beob- 
achtenist, kehrtimGynae- 
ceum wieder, wenn auch 
hier nicht immer die über- 
zähligen Kreise in voller 
Zahl ausgebildet werden. 
A. Braun bei ENGELMANN 
(1832) und MAsTERs (1862) 
erwähnen nach PENzIG 
(1921) schon eine ,,multi- 
plicatio verticilli gynoe- 
cei‘. HEINRICHER (1881, 
S. 493) beschreibt für kul- 
tivierte Formen von Aqui- 
legia vulgaris L. einzelne 
Fälle, bei denen zwei fünf- 


gliedrigeCarpellkreiseaus- ‚pp. 1a-t. Die Fruchtblätter einer Knospe von Aquilegia 

j alpina L. in verschiedenen Hôhen geschnitten. V Vorwülbung 
gebildet ee Ebenso eines Carpells, O Fruchtblatthöhle, Sa Samenanlagen. 
charakterisiert HEGI Aqui- Vergr. 28:1. 


legia durch ein bis zwei 

fünfzählige Fruchtblattkreise, erwähnt aber, daß Aquilegia alpina L. 
meist nur fünf Carpelle besitzt. SCHERER (1910, S. 745) beobachtete, daß 
Aquilegia alpina L. zwar manchmal weniger als fünf, etwa nur drei, häu- 
figer aber mehr, bis acht Fruchtblätter aufweist. Ich fand bei Aquilegia 
alpina L. vielfach sechs ausgebildete Carpelle ; zum Teil waren sogar sieben 
und mehr vorhanden. Daß es sich hier um Glieder verschiedener Quirle 
handelt, wird wohl aus den Textabb. 1a—{ ersichtlich, die einer Serie von 
Schnitten durch eine Knospe entnommen sind. Dabei istzu beachten, daß 
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die einzelnen Blütenteile von Aquilegia in acropetaler Folge entstehen 
(PAYER, 1857). Abb. la zeigt an der Blütenachse sechs Vorwölbungen, 
von denen die in der Zeichnung rechts oben gelegene V schon am weitesten 
entwickelt ist. Der Vorsprung wird noch deutlicher in Abb. 1b, wo dieses 
Carpell bereits die Höhlung O für die Samenanlagen aufweist. Die anderen 
Fruchtblatter folgen in der Entwicklung nach (Abb. 1c). Das nächste 
Bild (Abb. 1 d) bestätigt, daß sich auch die Samenanlagen Sa in dem be- 
reits besonders erwähnten Carpell auf einer früheren Schnitthöhe ein- 
stellen als bei allen anderen. Während fünf Carpelle an der Basis noch 
mehr oder weniger im Zusammenhang bleiben, erscheint das sechste nach 
außen abgedrängt (Abb. le). In einer noch höheren Region bilden diese 
fünf Fruchtblätter einen ganz normalen einheitlichen Quirl, das sechste 
steht vollkommen für sich, wie es scheint als Rest eines zweiten, weiter 
außen gelegenen Fruchtblattkreises (Abb. 1f). Das Vorhandensein dieses 
sechsten Carpells ändert den Plan der Knospe dahin ab, daß in der 
Staubblattzeile, der dieses überzählige Fruchtblatt superponiert ist, eine 
fertile Anthere ausfällt. Hierin liegt vielleicht auch ein Hinweis darauf, 
daß in der Anlage noch beide Geschlechtscharaktere ruhen und es nur 
des einen oder anderen Anstoßes bedarf, damit entweder eine Anthere 
oder ein Carpell ausgebildet und dabei das eine Geschlecht unterdrückt 
wird. 

2. der zygomorphen Blüte von Delphinium elatum L. Neben den pla- 
stischen Aufbau von Aquilegia möchte ich noch den einer zygomorphen 
Ranunculaceen-Blüte stellen. Ich wähle dafür Delphinium elatum L. Die 
zygomorphe Ausgestaltung ist zweifellos etwas stark Abgeleitetes, das 
sich aber hier mit primitiven Merkmalen verknüpft. Das kommt be- 
sonders in der schraubigen Anordnung, vornehmlich bei Staub- und 
Fruchtblättern, zum Ausdruck. Gerade die Gattung Delphinium ist von 
jeher Gegenstand eingehender Untersuchungen gewesen, in denen vor 
allem auch auf das Auseinanderfallen der beiden Sektionen Delphinium 
und Consolida in bezug auf Anzahl und Stellung der Blumenkronblätter 
hingewiesen wird. Ich erwähne die Arbeiten von PAYER (1857), A. BRAUN 
(1858), Rossmann (1862), BaıLLon (1863, 1867), HormEIsTER (1867), 
EiıcHLer (1878), GOEBEL (1886), DucHARTRE (1888), SCHRÖDINGER (1909) 
und TROLL (1928). Eine reichhaltige Zusammenstellung teratologischer 
Fälle mit einem ausführlichen Verzeichnis der zugehörigen Literatur 
findet sich bei PENZIG (1921). 

Die plastischen Bilder der Tafel XI, Abb. 2a—i, sind nach Quer- 
schnitten durch eine junge Knospe von etwa 2,5 mm Durchmesser aus- 
geführt (schiefe Parallelprojektion unter 45°, Verkürzung auf !/,). Kelch- 
und Kronblätter sind rechtsläufig aneinandergereiht. 

Abb. 2 a. Das a-Vorblatt tritt links aus der Achse heraus. Im Hinter- 
grunde sieht man den von Kelchblatt K 2 gebildeten Sporn. 
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Auf der nächsten Höhe (Abb. 2 b) erscheint das a-Vorblatt im oberen 
Teile bereits von der Achse gelöst ; die Anheftungsstelle ist noch sichtbar. 
Rechts gliedert sich das B-Vorblatt ab. 

In Abb.2c sind die beiden Sporne der Kronblätter C 2 und C 5 
tangential angeschnitten; sie stecken in der von Kelchblatt K 2 gebilde- 
ten, für beide gemeinsamen Hülle. Der mittlere Teil der Blütenachse ist 
von einem mehr oder weniger schwammigen Gewebe erfüllt. 

In der nächst höheren Region (Abb. 2 d) tritt das gespornte Kelch- 
blatt K 2 in Verbindung mit der Achse. Links schiebt sich ein Zipfel von 
Kelchblatt K 4 in den äußeren Sporn. 

Im nächsten Bild (Abb. 2 e) wiederholt sich rechts ein gleiches für das 
fünfte Kelchblatt K 5. Das Kelchblatt K 2, das im unteren Teile eine 
geschlossene Röhre bildet (Abb. 2 a), beginnt bereits seine Spreite zu ent- 
falten, und K 4 finden wir in Verbindung mit der Achse wieder. Die bei- 
den Sporne C 2 und C 5 der inneren Blütenhülle sind ebenfalls auf dieser 
Höhe an der Blütenachse inseriert. 

Abb.2f. Es lassen sich deutlich fünf Kelchblätter K 1—K 5 unter- 
scheiden. Die beiden bereits erwähnten Kronblätter C 2 und C 5, die bei 
Delphinium elatum als Nektarblätter funktionieren, bilden in dieser Re- 
gion keine geschlossenen Röhren mehr. Zwischen ihnen hat sich ein 
Staubblatt A von der Achse abgelöst. Links ist ein weiteres Kronblatt 
C 7 angeschnitten. 

Abb.2g. Die Deckung der beiden Nektarblätter so, daß C 2 über C 5 
greift, erscheint wenigstens angedeutet. An Kronblatt C 7 ist die an- 
gelegte ,,Honig“‘tasche Ht sichtbar, die aber funktionslos bleibt (ScHRö- 
DINGER, 1909). C 7 entsprechend taucht auf der rechten Seite Kronblatt 
C 8 auf. Bemerkenswert sind die in der Abbildung unten links hinter 
Kelchblatt K 1 auftretenden rückgebildeten Kronblätter C 1 und C 4, 
kleine, kaum differenzierte Höcker, die, bei einer Schnittdicke von 10 u, 
in etwa sieben Schnitten zu sehen sind. Außerdem erscheinen bereits 
mehrere Staubblätter, von denen jedes von einem Gefäßbündel durch- 
zogen wird. 

Abb.2h. Der Kelch läßt deutlich eine rechtsläufige 2/,-Stellung er- 
kennen. Die eigentümlichen Deckungsverhältnisse, die darin bestehen, 
daß die Kronblätter C 7 und C 8 C2 und C5 übergreifen, deuten sich 
auf dieser Höhe an. ScHRÖDINGER (1909, S. 4) bemerkt dazu: „Durch 
eine eigentümliche, bei allen Arten gleichsinnig vollzogene Wendung ihres 
Nagels treten 7 und 8 hart an die Spornkronblätter heran.“ Hinter 
Kelchblatt K 3 zeigen sich die nur unvollkommen ausgebildeten Kron- 
blätter C 3 und C 6. 

Abb. 2i bringt das eigentliche Delphinium-Diagramm. Da die Quer- 
schnitte senkrecht zur Blütenachse geführt sind, diese aber gegen die 
Knospe etwas geneigt ist (Abb.2k, Längsschnitt mit eingetragener 
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Orientierung des Querschnittes), erklärt es sich, daß gewisse Antheren 
an der äußeren Peripherie schon in Höhe ihrer Staubfächer getroffen 
worden sind. Innerhalb der acht Blütenblätter, die rückgebildeten mit 
eingerechnet, baut sich je eine Staubblattzeile auf. Die erste Anthere 
kommt hinter Kronblatt C 1 zu stehen. Allerdings ist das Kronblatt C 1 
selbst in dieser Höhe auf dem Schnitt nicht mehr sichtbar, da es schon 
sehr früh in der Entwicklung zurückbleibt. Die Orientierung wird durch 
einen Blick auf Abb.2g, in der das rückgebildete Kronblatt C 1 an- 
geschnitten ist, ermöglicht. Die an das erste Staubblatt in Richtung der 
Kelchwindung anschließende Achterschrägzeile umfaßt die Glieder 9, 17, 
25, 33. SCHRÖDINGER (1909, S. 21) möchte die Stellungsverhältnisse im 
Androeceum lediglich durch diese Achterparastichen charakterisiert 
wissen, zumal ,,nur die Achterzeilen wirklichen Kontakt der Staubblätter 
zeigen und mit Anfangsgliedern beginnen, die wirklich am Rande stehen“. 
Trotzdem möchte ich es vorziehen, wenn man nun schon einmal von einer 
Kelchstellung nach 2/,, einer Kronstellung nach ®/, spricht, auch für die 
Beschreibung der Anordnung der Antheren den Divergenzwinkel heran- 
zuziehen. Die vorliegende Abbildung bestätigt den von A. Braun (1858) 
und EıcHLer (1878) für Delphinium elatum L. angegebenen Divergenz- 
winkel von #/:; d. h. Staubblatt 22 steht wieder fast genau über dem 
ersten. Die drei Fruchtblätter Ca 1—Ca 3 setzen die Staubblattschraube 
fort. 


b) Einordnung einiger untersuchter Fruchtformen nach rein morphologischen 
Gesichtspunkten. 

Im Anschluß an die Schilderung des morphologischen Gesamtauf- 
baues der Blüten zweier Arten möchte ich mich nun ganz der Ausgestal- 
tung der Carpelle zuwenden und sowohl bezüglich der Samenanlagen wie 
des anatomischen Baues der Fruchtblätter vom Primitiven zum Ab- 
geleiteten fortschreiten. Die einzelnen Fruchtformen der Ranunculaceen 
sind schon in der Art der Ausbildung ihrer Samenanlagen durch gleitende 
Übergänge miteinander verbunden. Am Anfang steht die Balgfrucht mit 
zahlreichen Makrosporangien, die sämtlich entwicklungsfähig sind. Die 
Nußfrucht, die noch Schlüsse auf ihre Ableitung zuläßt, tritt uns in sol- 
chen Formen entgegen, bei denen neben einer wohl ausgebildeten Samen- 
anlage noch etwa drei Paar in der Entwicklung zurückbleibende Höcker 
sichtbar sind. Das Extremum, die Nuß, in der wirklich nur noch ein 
einziges Makrosporangium angelegt und ausgebildet wird, ist in der Gat- 
tung Ranunculus selbst erreicht. 

Ich versuche im folgenden, zunächst lediglich nach morphologischen 
Gesichtspunkten, einige Gattungen der Familie bezüglich der Ausgestal- 
tung ihrer Carpelle zueinander in Beziehung zu setzen. Dabei wird in be- 
sonderer Weise Gelegenheit sein, die Überkreuzung primitiver und ab- 
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geleiteter Eigenschaften zu verfolgen. Eine in allen ihren Merkmalen 
primitive Pflanze wird sich nicht mehr nachweisen lassen. Es sei mir hier 
gestattet, die in Frage kommenden Argumente noch einmal kurz zu- 
sammenzustellen. 

Als primitivste Fruchtform ist die Balgfrucht fast allgemein an- 
erkannt. Ihre groBe Ahnlichkeit mit einem zusammengefalteten Blatt, 
wie es bei Paeonia noch am deutlichsten ist, verbunden mit einer mög- 
lichst weitgehenden Isolierung der Fruchtblätter, Apokarpie, räumt ihr 
diesen Platz ein. Diesem Typ kommt unter den von mir untersuchten 
Formen Aquilegia alpina L. (Abb. 2) am nächsten. Die Balgfrüchte sind 
hier insofern schon etwas modifiziert, als ihr oberer Teil in einen langen 
Schnabel ausgezogen ist, der keine Samenanlagen mehr trägt. Daß dieser 
Teil ursprünglich auch dafür bestimmt war, Samenanlagen zu produ- 
zieren, erhellt aus den Untersuchungen von SMITH an Trollius (1926, 
S. 24, Abb. 27). Hier liegt ein Fall vor, wo die vom ventralen Bündel an 
die Samenanlagen abgegebenen Seitenzweige auch noch im oberen Teile 
auftreten, trotzdem dort bereits die Ausbildung von Makrosporangien 
unterbleibt. Eine Parallelerscheinung finden wir im Formenkreis der 
Geraniales. Bei den Oxalidaceen gibt es Arten, deren langgestreckte Car- 
pelle von unten bis oben an den Placenten mit Samenanlagen besetzt 
sind. Die Fruchtblätter von Geranium und Erodium dagegen enthalten 
nur noch im unteren Teile funktionsfähige Samenanlagen, sind aber in 
einen langen Schnabel ausgezogen, in dem sich noch deutlich die fünf 
Fächer verfolgen lassen, die aber steril bleiben. Mit den zahlreichen, mit 
zwei Integumenten versehenen Makrosporangien, bei Aquilegia alpina L. 
etwa 20—26, verknüpft sich bei allen balgfrüchtigen Ranunculaceen eine 
geringe Zahl der Carpelle innerhalb einer Blüte. Diese kleine, vielfach auf 
fünf oder drei festgelegte Gliederzahl ist als abgeleitet zu werten. 

Ausgehend von der Balgfrucht als Grundform möchte ich weiterhin 
einzelne Reihen verfolgen, eine über Adonis zu Myosurus und Ranuncu- 
lus, eine zweite und dritte zu Clematis und Anemone, eine vierte zu 
Nigella (vgl. Zusammenstellung S. 205). 

Die Früchte von Adonis autumnalis L. (Abb. 3) erscheinen, mit einer 
Balgfrucht verglichen, stark gestaucht. Aber auf dem Längsschnitt er- 
kennt man neben einer wohl ausgebildeten, mit zwei Integumenten ver- 
sehenen Samenanlage im basalen Teile noch drei Paar in der Entwicklung 
zurückbleibende Makrosporangien, die in gleicher Weise wie die Samen 
der Balgfrucht an den eingeschlagenen Rändern des Carpells aufgereiht 
sind. Allein schon die Anwesenheit dieser paarigen verkümmerten 
Samenanlagen macht den Anschluß an die primitivere Balgfrucht sehr 
wahrscheinlich. Doch läßt sich diese Tatsache auch noch, wie wir später 
sehen werden, durch anatomische Merkmale erhärten. Da die basale 
Samenanlage den ganzen unteren Raum der Fruchtblatthöhle allein ein- 
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nimmt, wird die besondere Art ihrer Anheftung und Einkrümmung mög- 
lich. Mit der Reduktion auf eine funktionsfähige Samenanlage, etwas 
Abgeleitetem, verbindet sich bei Adonis das Primitive, das in einer großen 
Zahl von Carpellen, die in schraubiger Anordnung auf einer langen Achse 
stehen, zum Ausdruck kommt. 

Diese primitiven Merkmale finden wir bei Myosurus (Abb. 4) wieder, 
den ich daher von hier aus an Adonisartige Formen anschließen möchte. 
Es fehlen aber bereits in der Anlage die rückgebildeten Makrosporangien 
im oberen Fruchtblattanteil. 

In gleicher Weise liegen bezüglich der Zahl der Samenanlagen die Ver- 
hältnisse bei Ranunculus (Abb. 5). Die Anordnung der Fruchtblätter in 
großer Zahl auf langer Achse führt über viele Zwischenstufen schließlich 
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zu Arten, bei denen auf einer gestauchten Blütenachse nur noch wenige 
Carpelle entwickelt sind: Ranunculus millefoliatus, nissanus, sceleratus, 
muricatus, ... arvensis. Bei Ranunculus millefoliatus und nissanus wird 
die Achse des Fruchtstandes 11/, cm lang und länger. Die einzelnen 
Fruchtblätter sind etwa zu 12 um die Achse angeordnet und stehen in 
ungefähr 15 Etagen übereinander. Die Länge der Fruchtkôpfchen von 


Abb. 2—8. Längsschnittbilder junger Carpelle. Größenverhältnisse gewahrt mit 
Ausnahme von Nigella arvensis L., das doppelt so groß gezeichnet werden müßte. 
HSa Haupt lage, NSa Nebensamenanlagen. 


Abb. 2. Balgfrucht von Aquilegia alpina L. — Abb. 3. NuBfracht von Adonis autumnalis L. — 
Abb. 4. Nußfrucht von Myosurus minimus L. — Abb. 5. Nußfrucht von Ranunculus muricatus 
L. W vordere Fruchtwand. — Abb. 6. NuBfrucht von Clematis recta L. — Abb. 7. 
NuBfrucht von Anemone nemorosa L. — Abb.7a. Querschnitt durch das Carpell von Anemone 
nemorosa L. in Höhe der unvollkommen entwickelten, paarig angelegten Nebensamenanlagen NSa. 
— Abb. 8. Syncarpes Gynaeceum von Nigella arvensis L. — Abb. 8a. Querschnitt durch die 5 ver- 
wachsenen Fruchtblätter von Nigella arvensis L. Darin ist die Richtung des Längsschnittes 
Abb. 8 angegeben. 
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Ranunculus sceleratus beträgt gut 1/, cm. In einer Reihe von unten nach 
oben zählt man etwa fünf Fruchtblätter, im Umkreis durchschnittlich 
zehn. 15—20 Carpelle setzen den Fruchtstand von Ranunculus muricatus 
zusammen, während schließlich bei Ranunculus arvensis im ganzen nur 
noch etwa sieben Carpelle, die fast auf einer Höhe sitzen, ausgebildet 
werden. Mit der reichen Anzahl von Fruchtblättern verbindet sich stets 
eine geringe Größe der Carpelle und umgekehrt. Die größten, aber auch 
die wenigsten Früchte besitzt Ranunculus arvensis. 

Clematis- (Abb. 6) und viele Anemone-Arten (Abb. 7 und 7 a) zeigen 
auf der vielfach nur wenig kegelförmig vorgeschobenen Blütenachse zahl- 
reiche Fruchtblätter. Neben einer funktionsfähigen finden sich meist 
auch in der Entwicklung weit zurückbleibende Samenanlagen, gewöhn- 
lich drei Paar. Darin, daß noch mehrere Makrosporangien angelegt wer- 
den, zeigt sich die Verwandtschaft mit der Balgfrucht. Doch scheint 
dieses Merkmal bei einigen Vertretern der Gattung Anemone mehr und 
mehr zurückzutreten. Schon Bessey (1898) erwähnt eine weitere Ent- 
wicklung der Nebensamenanlagen bei Clematis ligusticifolia im Gegensatz 
zu Anemone Caroliniana. Auch mir erschien es nach Längs- und Quer- 
schnitten durch Fruchtblätter von Anemone Pulsatilla, als ob in Zahl und 
Weiterentwicklung diese überhaupt schon nur unvollkommen ausgebil- 
deten Samenanlagen hinter denen von Clematis zurückblieben. Leider 
habe ich nicht genügend viele Fruchtblattstände von Anemone Pulsatilla 
daraufhin prüfen können, um hier eine endgültige Aussage zu machen. 
Die Carpelle sind bei Clematis und Pulsatilla langgestreckt, bei Anemone 
im allgemeinen mehr gestaucht. Primitive Merkmale, abgesehen von der 
großen Zahl der Fruchtblätter, sind bei diesen Gattungen weniger aus- 
geprägt als bei Adonis. 

Eine besondere Art der Fruchtblattausbildung erfährt Nigella 
(Abb. 8 und 8a), das ein partiell syncarpes Gynaeceum besitzt. Doch 
ist die nahe Beziehung zur Balgfrucht sehr deutlich. Trotz Verwachsung 
sind die einzelnen Fruchtblätter, die das Ganze aufbauen, gut zu unter- 
scheiden. Jedes einzelne erscheint, bezüglich Zahl, Ausbildung und An- 
heftung der Samenanlagen als eine Balgfrucht für sich. Die oberen Teile 
sind noch völlig isoliert. Die Anzahl der zu einem Fruchtknoten ver- 
wachsenen Carpelle, normal fünf, ist häufig auf drei oder vier reduziert, 
kann aber auch einmal mehr als fünf betragen. GOEBEL (1923) nimmt für 
Nigella damascena an, daß diese Erscheinung mit Ernährungsverhält- 
nissen zusammenhängt, da sich Reduktionen gegen Ende der Vegetations- 
periode häufen. Diese Beobachtung kann ich für Nigella arvensis be- 
stätigen, muß aber hinzufügen, daß vielfach auch in den zuerst gebildeten 
Blüten nur drei Fruchtblätter vorhanden sind. Doch würde diese Tatsache 
ebenfalls in der angedeuteten Weise zu erklären sein, da zu Beginn der 
Wachstumszeit die Assimilationsbedingungen oft noch nicht günstig sind. 
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Die im wesentlichen in diesem Abschnitt noch einmal zusammen- 
gestellten primitiven und abgeleiteten Merkmale habe ich zum Teil in 
einfachen UmriBzeichnungen (Abb. 2—8) festzuhalten versucht und 
dabei mich bemüht, soweit wie möglich, die relativen Größenverhältnisse 
zu wahren. Nur bei Nigella (Abb. 8 und 8a) muß man sich Längs- wie 
Querschnitt im Vergleich zu den anderen dargestellten Fruchtblättern 
doppelt so groß denken. Die Anordnung ist den oben ausgeführten Über- 
legungen entsprechend gewählt. 


c) Bau und Entwicklung der Samenanlagen 

1. in der Balgfrucht von Aquilegia alpina L. Das apocarpe Gynae- 
ceum von Aquilegia ist aus typisch an der Bauchnaht aufspringenden 
Balgfrüchten zusammengesetzt. Antholysen dieser Gattung haben nach 
eingehender Prüfung und Beurteilung die Foliolartheorie CELAKOVSKYs 
stark erhärtet (Rossmann, 1855; Pax, 1882 ; CELAKOVSKY, 1882). MOTTIER 
(1895, S. 247 und 248) verdanken wir eine Untersuchung vornehmlich der 
ersten Teilungsschritte der Makrosporenmutterzelle bei Aquilegia Cana- 
densis (Tafel 18, Abb. 21—30). Meine Abb. 9—14 zeigen aufeinander- 
folgende Entwicklungsstadien der Samenanlagen bei Aquilegia alpina L. 
Zur Orientierung habe ich die zugehörigen Fruchtblattquerschnitte als 
einfache Umriß-Abb. 9a—13a beigefügt und darin die vergrößert dar- 
gestellten Ausschnitte mit X bezeichnet. Auf dem Querschnitt (Abb. 9b) 
durch eine junge Knospe von 2,4 mm Durchmesser erkennt man gerade 
die erste Vorwölbung der Samenanlage Sa am eingeschlagenen Frucht- 
blattrand. Der Carpelldurchmesser beträgt ungefähr 0,2 mm. Es treten 
bald neue tangentiale und radiale Wände auf, wodurch die Samenanlage 
in die Fruchtblatthöhle vorgeschoben wird (Abb. 10 b, Knospendurch- 
messer 3,5 mm, Carpelldurchmesser 0,31 mm). Die beiden folgenden 
Querschnitte (Abb.11b und 12b) stammen aus derselben Knospe 
(Durchmesser 4,3 mm) und demselben Carpell (Durchmesser 0,34 mm), 
Abb. 11b aus dem unteren, Abb. 12b aus dem mittleren Drittel des 
Fruchtblattes. Im oberen Drittel würde die Ausbildung der Samen- 
anlagen ebensoweit wie unten (Abb. 11 b) vorgeschritten sein, während 
die Mitte einen kleinen Vorsprung in der Entwicklung zeigt. Auf gleiche 
Beobachtungen weist schon PAYER (1857, S. 246) bei Aquilegia vulgaris L. 
hin. Die radialen Zellreihen im Innern der Samenanlagen lassen sich zum 
Teil noch deutlich verfolgen und sind durch schärfere Konturen hervor- 
gehoben. In der ersten subepidermalen Schicht fällt die Makrosporen- 
mutterzelle Ma durch reichen Inhalt und einen großen Kern auf. In 
Abb. 11b erscheinen die beiden inneren Integumente iJ als kleine 
Höcker. Sie sind bereits weiter vorgeschoben in Abb. 12b. An der mit 
X bezeichneten Stelle wird sich bald das äußere Integument bilden. Die 
Samenanlage beginnt sich seitlich einzukrümmen. Abb. 13 b stellt Nu- 
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cellus und Embryosack aus einem Carpell von 0,8 mm Durchmesser dar. 
In diesem Entwicklungszustand sind beide Integumente fertig aus- 
gebildet und umhüllen den Nucellus. Das äußere Integument ist fünf- 
bis sechsschichtig, das innere aus zwei bis drei Zellenlagen aufgebaut. Aus 
Raummangel habe ich in der vergrößerten Darstellung (Abb. 13 b) die 
Integumente fortgelassen. Abb. 13a (x ) zeigt sie wenigstens im Umriß. 
Der Kern der Embryosackmutterzelle (Abb. 13 b) hat sich in zwei geteilt; 
sie liegen am oberen, bzw. unteren Ende im Plasma eingebettet und lassen 
eine große Vakuole zwischen sich. Im oberen Teile befinden sich noch die 
Reste der bei der Tetradenteilung gebildeten drei Abortivmakrosporen 
AMa. Ein Vierkernstadium habe ich leider nicht erhalten. In Abb. 14 
ist aus zwei aufeinanderfolgenden Serienschnitten der fertige Embryosack 
aufgebaut worden. Nie bei gleicher Vergrößerung aufgenommenen Zeich- 
nungen (9b—13b, 14) veranschaulichen das starke Wachstum, das die 
Kernteilungen im Embryosack begleitet. Der obere Teil wird von den 
beiden birnförmig ausgestalteten Synergiden Sy und der Eizelle Ei, die 
am weitesten nach unten vorragt, eingenommen. Im unteren Teile sitzen 
auf einem ,,Zellpostament“ die riesigen Antipoden Ant, von denen in der 
Abbildung zwei sichtbar sind. Die rechts gelegene ist bereits mehrkernig. 
Darauf, daß Mehrkernigkeit der Antipoden vorkommt, macht auch Huss 
(1906, S. 114) aufmerksam. Das Chromatin der Kerne erscheint wand- 
ständig; die Nucleolen sind von hellen Höfen, die auf Schrumpfungs- 
erscheinungen zurückzuführen sind, umgeben. Hier und da bilden sich 
in den Antipoden kleine Vakuolen. Ganz in der Nähe dieses Zellkomplexes 
liegt ein Polkern P in etwas Protoplasma eingebettet. Eine Aussage 
darüber, ob hier vielleicht schon ein Verschmelzungsprodukt der beiden 
Polkerne vorliegt, kann ich leider nicht machen. 

2. in der Nußfrucht von Clematis recta L. a) Bildung und Wachstums- 
weise der einen funktionsfähigen Samenanlage. Eine Übergangsform von 
der Balg- zur Nußfrucht bietet Clematis recta L. Das Carpell öffnet sich 
hier nicht mehr; in seinem basalen Teile wird nur eine Samenanlage, die 


Abb. 9—14. Entwicklung der Samenanlagen von Aquilegia alpina L. 


Abb. 9a. Querschnitt durch ein junges Fruchtblatt. Ubersichtebild. X die in Abb. 9b wiederge- 
gebene Region. Vergr. 33:1. — Abb. 9b. Erste Anlage eines Makrosporangiums Sa. Vergr. 370:1, 
— Abb. 10a. Übersichtsbild eines Querschnittes durch ein Carpell, wenig älter als in Abb. 9a. 
X die in Abb. 10b vergrößerte Samenanlage. Vergr. 33:1. — Abb. 10b. Die Samenanlage Sa wächst 
aus dem Blattrand heraus, indem radiale und tangentiale Wände einzeschoben werden. Vergr. 370:1. 
_ Abb. lia. Ubersichtsbild. Querschnitt durch den uuteren Teil eines Carpells. X das in Abb. 11b 

B ichnete Mal gi Vergr. 33:1. — Abb. 11b. In der ersten subepidermalen 
Schicht er Samrnanlage fallt die Makrı tterzelle Ma auf. iZ Anlare des inneren Integu- 
mentes. Vergr. 370:1. — Abb. 12a. Übersichtsbild. Querschnitt durch den mittleren Teil desselben 
Carpells wie in Abb. 11a. X die in Abb. 12b vergrößert dargestellte Samenanlage. Vergr. 33:1. 
— Abb. 12b. Die Samenanlage ist der aus Abb. 11b ein wenig in der Entwicklung voraus. Ma 
Makrosporenmutterzelle, iJ Anlage des inneren, X des äußeren Integumentes. Vergr. 370:1. In 
Abb. 11b und 12b sind die radialen Zellreihen in der Samenanlage durch dickere Konturen heraus- 
gehoben. — Abb. 13a. Übersichtsbild. Die Samenanlage ist von zwei vollständig entwickelten In- 
tegumenten umhüllt. X Region, die Abb. 13 b vergrößert zeigt. Vergr. 33:1. — Abb. 13b. Nucellus 
und zweikerniger Embryosack. AMa Abortivmakrosporen. Vergr. 370:1. — Abb. 14. Fertig aus- 
gebildeter Embryosack. £i Eizelle, Sy Synergiden, P Polkern, Ant Antipoden. Vergr. 370:1. 
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später allein funktionsfähig ist, ausgebildet. Darüber sitzen aber noch 
drei Paar in der Entwicklung zurückbleibende Höcker, die in der Höhen- 
lage cin klein wenig gegeneinander verschoben sind und in ihrer Stellung 
ganz an die der Samenanlagen in Balgfrüchten erinnern. Diese Verhält- 
nisse zeigt deutlich die Umriß-Abb. 18 c, wo der Längsschnitt durch das 
Fruchtblatt senkrecht zur Medianebene geführt ist. Über Nucellus Nu 
und Integument J der Hauptsamenanlage ist ihr Funiculus F angeschnit- 
ten. Die Abb. 15 b—18 b verfolgen Entstehung und Einkrümmung der 
ausgebildeten Samenanlage von Clematis recta L. Ihre jeweilige Lage zur 
Gesamtform des Carpells wird durch die Umriß-Abb. 15 a—18 a veran- 
schaulicht. Da diese sämtlich bei gleicher Vergrößerung aufgenommen 
sind, ermöglichen sie ebenfalls einen Vergleich bezüglich der Größe der 
einzelnen Entwicklungsstadien der Carpelle. Auf einem Längsschnitt 
durch eine Blütenknospe von 1,4 mm Durchmesser erkennt man die An- 

lage des jungen Fruchtblattes, an dessen Basis sich eine kleine Vorwölbung, 
das spätere Makrosporangium, herausdifferenziert (Abb. 15b). Das 
nächste Bild (Abb. 16 b, Knospendurchmesser 1,7 mm) zeigt, wie sich die 
Samenanlage ein wenig einkrümmt und in die Fruchtblatthöhle vor- 
schiebt. Der kleine Höcker H bildet mit den beiden Carpellrändern, von 
denen der hintere noch ein wenig angedeutet ist, den Verschluß des 
Fruchtblattes in gleicher Weise wie bei Anemone- und Ranunculus-Arten 
(PaYer, 1857 ; Bessey, 1898 ; Lonay, 1901). Das folgende Entwicklungs- 
stadium (Abb. 17 b) gehört einer Knospe von etwa 2 mm Durchmesser 
an. Die Einkriimmung der Samenanlage ist weiter vorgeschritten. Links 
unten erkennt man die Anlage des einzigen Integumentes J. Ungefähr 
in diesem Alter würde sich auch die Makrosporenmutterzelle aus den be- 
nachbarten Zellen herausheben (Lonay, 1901), während im oberen Teile 
des Carpells bereits die unvollkommen bleibenden Samenanlagen auf- 
treten. Die völlige Wiederaufkrümmung der funktionsfähigen Samen- 
anlage ist in Abb. 18b (Blütenknospendurchmesser 3 mm) erfolgt, wo 
auch das einzige Integument vollständig entwickelt ist. Es baut sich aus 
fünf bis acht Zellschichten auf. An der dorsalen Seite ersetzt der Funi- 
culus F das Integument. Leider konnte in dieser Zeichnung nicht die 
gleiche Vergrößerung beibehalten werden. Untersuchungen über die 
Embryosackentwicklung der Hauptsamenanlage finden sich bei GUI- 
GNARD (1882) für Clematis cirrhosa (Tafel 5, Abb. 69—73, 77—80), bei 
Vesque (1879) für Clematis Vitalba (Tafel 16, Abb. 1—13) und bei 


Abb. 15—18. Entwicklung der Haupt lage von Clematis recta L. 





Abb. 15a—18a. Ubersichtsbilder von Langsschnitten durch verschiedene, aufeinanderfolgende Ent- 

wicklungsstadien der Carpelle von Clematis recta L. HSa Haupt-, NSa Nebensamenanlagen. 

Vergr. 33:1. — Abb. 15b—18b. Die Hauptsamenanlagen HSa der Übersichtsbilder vergrößert. 

H der den Verschluß des Fruchtblattes mit bildende Hicker. W anzeschnittene hintere Carpell- 

wand, J einziges Integument, Nu Nucellus, F Funikulus. Abb. 15b-17b. Vergr. 370:1. Abb. 18b. 

Vergr. 168:1. — Abb. 18c. Längsschnitt senkrecht zur Medianebene des Carpells geführt. NSa 
paarige Ni 1 


, F Funikulus, J Integument, Nu Nucellus. Vergr. 33:1. 
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Sovkcss (1910) für Clematis recta und andere. Die letzte Arbeit geht vor- 
nehmlich auf die Embryonalentwicklung ein. 

B) Entwicklungsgeschichte der Nebensamenanlagen. Die Bildungsweise 
der in der Entwicklung zuriickbleibenden Samenanlagen von Clematis 
recta L. soll an der vollständigen Reihe (Abb. 19—26) erläutert werden. 
Kurze Hinweise auf das eine oder andere Entwicklungsstadium finden 
sich bei GuieNarp (1882, Tafel 5, Abb. 75, 76, Clematis cirrhosa) ; ebenso 
erwähnt Bessey (1898, S. 303) fiir die Nebensamenanlagen von Clematis 
ligusticifolia: , Some of them in fact having embryo sacs with two or four 
nuclei“, eine, wie wir später sehen werden, nicht ganz korrekte Aus- 
drucksweise. Meine Abb. 19a, 19b sind Längsschnitten durch junge 
Blütenknospen von etwa 2 mm Durchmesser entnommen. Direkt unter 
der Epidermis fallen eine oder auch mehrere Zellen durch ihren Plasma- 
reichtum und die Größe ihrer Kerne auf. Das Chromatin erscheint in 
einem Bezirk des Kernes stark zusammengeballt, so daß man versucht 
sein möchte anzunehmen, es läge hier ein Synapsisstadium vor. Das Auf- 
treten doppelter Anlagen von Makrosporenmutterzellen, ja die voll- 
ständige Ausbildung mehrerer Embryosäcke ist für Ranunculaceen nichts 
Außergewöhnliches. So zeigt MoTTIER (1895) dieses Verhalten beifunktions- 
fähigen Samenanlagen von Delphinium tricorne (Tafel 17, Abb.1, 3, 9) und 
von Caltha palustris (Tafel 17, Abb. 11 und 12). Guicnarp (1882) bildet 
auch eine in der Entwicklung zurückbleibende Samenanlage von Clema- 
tis cirrhosa ab (Tafel 5, Abb. 75), bei der zwei Zellen die Kernteilungen 
vollzogen haben. Ich möchte geradezu annehmen, daß die rückgebildeten 
Samenanlagen noch mehr zu dieser Art der Ausgestaltung neigen als die 
funktionsfähigen, da es mir bei ersteren mehrfach, bei letzteren gar nicht 
vorgekommen ist. Die Bildung des Integuments, die in der Hauptsamen- 
anlage in diesem Stadium, wo die Makrosporenmutterzelle entsteht, ein- 
setzt, unterbleibt hier ganz. In Abb. 20 (Knospendurchmesser wie für 
die vier folgenden Abbildungen: 3,02 mm) haben wir ein Zweikern- 
stadium, wahrscheinlich das Ergebnis der Reduktionsteilung, vor uns. 


Abb. 19—26. Vollständige Entwicklungsreihe der unvollkommen ausgebildeten 
Nebensamenanlagen von Clematis recta L. Vergr. 370:1. 





Abb. 19a. Nebensamenanlage längs durchschnitten. Ma Makr tterzelle in der ersten sub- 
epidermalen S: “hicht. Chr das im Kern zusammengeballte Chromatin, Synapsisstadium. — Abb. 19b. 
Ein gleiches Entwi stadium mit doppelter Anlage von Makrosp tterzellen Ma. — Abb. 20. 








Samenanlage mit zwei Kernen, die offenbar das Ergebnis einer Reduktionsteilung sind. — Abb. 21. 
Eine weitere Kernteilung wird ausgeführt. Die Chromosomen Chr beider Kerne sind im Aquator 

net. — Abb. 22. Das Ergebnis der Tetradenteirung sind vier Kerne, von denen drei in der 
Abbildung sichtbar sind. Die Anordnung der Kerne eriunert an eine Pollentetrade. — Abb. 23a 
und b. Dasselbe Entwick! stadi in zwei aufei Schnitten einer Serie, die 
einander so ergänzen, daß sämtliche vier Kerne machweisbar sind. Beachtenswert ist auch hier 
die doppelte Anlage in einem Makrosporangium. — Abb. 24a und b. Eine Größenzunahme der 
Samenanlage und ihrer Kerne ist zu konstatieren. Der Höhepunkt der Entwicklung ist damit 
erreicht. — Abb. 25. Die Kerne haben an Größe stark abgenommen. Die Wände der äußeren Zell- 
schicht des Makrosporangiums sind verbeult. — Abb. 26. An Stelle der Samenanlage findet man 
einen einfachen Strang mit stark gebräunten und verfallenen Zellen, so daß keine Einzelheiten 
mehr eingezeichnet werden können. 
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Abb. 19—26. 
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Das Plasma ist vakuoliger geworden, die Kerne selbst sind ziemlich groß, 
im unteren Kern erkennt man zwei Nucleolen. Eine weitere Kernteilung, 
die die Tetradenteilung vollendet, bereitet sich in Abb. 21 vor. In beiden 
Kernen sind die Chromosomen in den Äquator eingerückt. Das Resultat 
dieser zweiten Teilung sind vier Kerne, von denen Abb. 22 drei darstellt. 
Die gleiche Entwicklungsstufe ist nach den Abb. 23 a und b, die zwei auf- 
einanderfolgenden Schnitten der Serie entsprechen, in zwei nebenein- 
anderliegenden Zellen eines Makrosporangiums erreicht. Hier zeigt sich 
wieder die Erscheinung einer doppelten Anlage, wo beide Teile die Ent- 
wicklung durchführen. Die beiden Schnitte ergänzen einander so, daß in 
jeder der erwähnten Zellen die vier Kerne auffindbar sind. Nach der Art, 
wie sich diese in der Zelle angeordnet haben, besonders deutlich in Abb. 22 
und 23 a (obere Zelle), ist der Vergleich mit einer Pollentetrade sehr nahe- 
liegend. Schon Guienarp (1882, S. 165) sah sich veranlaßt, an dieses 
Stadium folgende Bemerkung zu knüpfen: ,, Parfois ces quatre noyaux 
sont disposés comme les quatre grains de pollen d’une cellule mère pollini- 
que et séparés par des cloisons disposées en croix.‘ Von den erwähnten 
Wänden sind allerdings in meinen Präparaten keine nachweisbar. Sie 
fehlen auch in Guienarps Abbildungen (1882, Tafel 5, Abb. 75 und 76). 
Trotzdem möchte ich mich der hier angedeuteten Homologisierung an- 
schließen. Die in Abb. 19a durch Plasmareichtum und Größe auffallende 
Zelle ist einer Makrosporenmutterzelle, nicht einer Embryosackmutter- 
zelle (Makrospore) gleichwertig, zumal auch in der funktionsfähigen 
Samenanlage die acht Kerne des fertigen Embryosackes nicht einfach 
durch einen einzigen weiteren Teilungsschritt aus den vier Kernen der 
Tetradenteilung gebildet werden. Ich vermute, daB auch in den Neben- 
samenanlagen eine der beiden erwähnten Kernteilungen, wahrscheinlich 
die erste, mit Reduktion der Chromosomen verkniipft ist, so daB die vier 
Kerne der Abb. 22, 23 a und b den vier Kernen von vier Makrosporen 
homolog sind, von denen bei weiterer Entwicklung in den funktions- 
fähigen Makrosporangien gewöhnlich drei abortieren. Die Nebensamen- 
anlagen bleiben insofern hinter den funktionsfähigen zurück, als sich hier 
keine Wände mehr ausbilden. Doch wäre noch eine größere Zahl von 
Untersuchungen erwünscht, um diese Fragen endgültig zu klären. 
Weitere Kernteilungen finden in den Nebensamenanlagen nicht mehr 
statt. Es ist höchstens noch eine Größenzunahme dieser Makrosporangien 
und ihrer einzelnen Kerne zu konstatieren (Abb. 24a und b, Carpell- 
durchmesser rund 0,6 mm ; die Blüte ist gerade entfaltet). In den Kernen 
finden sich häufig mehrere Nucleolen. Die hellen Höfe, die sie umgeben, 
sind auf Schrumpfungserscheinungen zurückzuführen. Das Chromatin 
ist netzförmig verteilt. Mit diesem Stadium ist der Höhepunkt der Ent- 
wicklung erreicht. In Abb. 25 (Carpelldurchmesser 0,9 mm) sind die 
Wände der äußeren Epidermiszellen schon stark verbeult; das Cyto- 
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plasma ist von groBen Vakuolen durchsetzt, und die Kerne, von denenzwei 
im Schnitt getroffen sind, haben offenbar sehr an Größe abgenommen. 
Der Verfall tritt nun rasch ein. Das Endergebnis stellt Abb. 26 dar, die 
nach einem Handschnitt durch ein Fruchtblatt von 1,57 mm Durch- 
messer ausgeführt ist. Während in der befruchteten Hauptsamenanlage 
bereits die ersten Embryonalstadien durchlaufen werden, sind die unvoll- 
kommen ausgebildeten Samenanlagen nur noch als stark gebräunte, in 
die Fruchtblatthöhle hineinragende Stränge nachweisbar. Die Zellen sind 
bereits so zerfallen, daß Einzelheiten nicht mehr eingezeichnet werden 
können. . 
d) Anatomischer Bau der Fruchtblätter. 

1. Entwicklungsgeschichtlich-anatomische Untersuchungen der Frucht- 
blattgewebe: a) in der Balgfrucht von Aquilegia alpina L. Anatomische Be- 
funde im Bau der Fruchtblätter werden die bisher durchgeführte Anord- 
nung der untersuchten Carpellformen noch weiter stützen. Ich erinnere 
in diesem Zusammenhang an die Arbeiten über Fruchtblattanatomie der 
Ranunculaceen von Kraus (1866/67), ApLERz (1884), Wrecanp (1894) 
und Lonay (1901, 1907). Die Blattanatomie der Balgfrucht, die ich bei 
Aquilegia alpina L. untersuchte, zeigt die primitivsten Verhältnisse. Die 
vergrößert dargestellten Fruchtblattausschnitte sind durch x und x x 
in den beigegebenen Umrißabbildungen der Querschnitte bezeichnet. In 
einem jungen Carpell von 0,2 mm Durchmesser sind meist sieben Zell- 
reihen angelegt. Lonay (1901) findet dieselbe Zahl für Aquilegia vulgaris 
L. und Aquilegia chrysantha A. Gr. Eine weitere, unregelmäßigere Auf- 
teilung erfolgt nur in der Nähe der Gefäßbündel. Der Querschnitt 
(Abb. 27 b, Ausschnitt aus Abb. 27 a x) ist gerade durch eine solche 
Region geführt. Die Zellen des Procambiumstranges des späteren dor- 
salen Bündels heben sich durch ihr wesentlich kleineres Lumen heraus. 
Die Zahl der angelegten Zellreihen bleibt während der weiteren Entwick- 
lung fast konstant. Nur in radialer Richtung werden noch neue Wände 
eingeschaltet. Diese Art der Aufteilung wird in Abb. 27 b durch die Lage 
der Kernspindel in der inneren Epidermiszelle angedeutet. Abb. 28 b 
stellt den gleichen Ausschnitt (Abb. 28a x) aus einem Fruchtblatt von 
0,34 mm Durchmesser dar. Besonders die Zellen der äußeren Epidermis 
äu E haben sich in radialer Richtung stark gestreckt. An der größeren 
Wanddicke erkennt man die drei ersten Tracheiden Tr, an den mit Eosin 
intensiv rot gefärbten Wänden die beiden Siebröhren, in der Abbildung 
mit x bezeichnet. Ich stelle Abb. 29a (die Lage im Fruchtblattquer- 
schnitt ist in Abb. 28a durch x x angegeben) von einem gleichaltrigen 
Fruchtblatt daneben, um die Zahl 7 der Zellreihen deutlich zu kennzeich- 
nen. Hier fällt wieder eine tangential gestellte Kernspindel auf. Die neu- 
gebildeten Wände bevorzugen also immer die radiale Richtung. Zu die- 
sem Querschnitt gehört der Längsschnitt Abb. 29 b (Carpelldurchmesser 
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0,31 mm). Im Anschluß an die Bezeichnungen von Lonay (1901) unter- 
scheiden wir eine äußere Epidermis du E, zwei Reihen äußeres du G, eine 
Reihe mittleres m @ und zwei Reihen inneres Grundgewebe i @, schließ- 
lich eine Epidermis i E. Eine Zelle des mittleren Grundgewebes ist 
kreuzweise aufgeteilt. Hier liegt ein Querschnitt durch die procambiale 
Anlage eines die Balgfrucht quer durchziehenden Gefäßstranges vor. 
Beachtenswert ist, daß auch eine der Nachbarzellen die Aufteilung zum 
Teil mitmacht. Die vorgewölbten Epidermiszellen bilden Haare, deren 
Entwicklung wir weiter unten noch verfolgen werden. Die Kombination 
von Quer- und Längsschnitt (Abb. 29 a und b) ermöglicht eine Aussage 
über die räumliche Gestalt der Zellen. Sie sind im allgemeinen isodia- 
metrisch ; im inneren Grundgewebe bleiben sie an Größe etwas hinter den 
anderen zurück. In der inneren Epidermis macht sich auf dem seitlich 
vom dorsalen Bündel geführten Querschnitt Abb. 29 a im Gegensatz zu 
Abb. 28 b eine tangentiale Streckung geltend, die auf dem Längsschnitt 
Abb. 29 b diese Zellen gerade kurz erscheinen läßt. Daß gelegentlich 
auch in tangentialer Richtung, vor allem gegen das basale Erde des 
Fruchtblattes, neue Wände eingeschoben werden können, zeigen die 
zweite Reihe des äußeren du @ und die Reihe des mittleren Grund- 
gewebes m G in Abb. 29 b unten. In einem Carpell von 1,8 mm Durch- 
messer aus einer geöffneten Blüte (Abb. 30b, Umriß-Abb. 30a x) haben 
sich im Grundgewebe größere Interzellularräume gebildet. Die Zellen 
selbst enthalten zahlreiche Chloroplasten, wie es in der Abbildung in einer 
Zelle angedeutet ist. Es bildet sich so ein richtiges Assimilationsgewebe 
heraus, das dem der Laubblätter bei Ranunculaceen sehr ähnlich ist. Die 
äußere Epidermis ist schon etwas verdickt, während die tangentiale Deh- 
Abb. 27—33. Entwicklungsgeschichtlich anatomische Untersuchungen im Frucht- 
blattbau von Aquilegia alpina L. du E äußere, i E innere Epidermis. 

Abb. 27a. Übersichtsbild des zugehörigen Fruchtblattquerschnittes. X der in Abb. 27b vergrößert 

e Ausschnitt. Vergr. 33:1. — Abb. 27b. Querschnitt durch die Anlage des dorsalen 
Gefäßbündels und des daran ~~ Gewebes in einem jungen Fruchtblatt. Pr englumige 
Zellen des Pr ergr. 370:1. — Abb. 28a. Zugehörige Orientierungsabbildung X. 
X X der in Abb. 29a vergrößert nen Ausschnitt. Vergr. 33:1. — Abb. 28b. Querschnitt 
durch das dorsale Gefäßbündel eines Carpells, wenig älter als in Abb. 27b. Tr Tracheiden, X 
Siebröhren. Vergr. 370:1. — Abb. 29a. Querschnitt durch das Carpell seitlich vom dorsalen Bündel, 
7 Zellreihen. Die Zellen der inneren Epidermis iE sind in tangentialer Richtung etwas gestreckt. 
Vergr. 370:1. — Abb. 29b. Längsschnitt durch ein ungefähr gleichaltriges Carpell, 7 Zellreihen. 
du E äußere Epidermis, äu@ zwei Reihen äußeres, mG eine Reihe mittleres, iG zwei Reihen 
inneres Grundgewebe, i£ innere Epidermis. H Anlage von Haaren. Die kreuzweis aufgeteilte 
Zelle des mittleren Grundgewebes ist die Anlage eines das Fruchtblatt quer durchziehenden Ge- 
fäßbündels. Vergr. 370:1. — Abb. 30a. Übetsichtsbild. Vergr. 7:1. — Abb. 30b. Vergrößert dar- 
gestellter Ausschnitt X aus Abb 30a. 7 Zellreihen. Die Streckung der Zellen der inneren Epi- 
dermis i E ist deutlicher. Im Grundgewebe treten Interzellularen J auf. Vergr. 370:1. — Abb. 31a. 
Übersichtsbild. X Ausschnitt der in Abb. 31b, X X Ausschnitt der in Abb. 81c vergrößert dar- 
gestellten Region. Vergr. 7:1. — Abb. 31b. Querschnitt durch das dorsale Bündel eines fast reifen 
Carpells. @ Gefäßbündel, Sci Sclerenchymscheide. Hier im medianen Teil des Blattes auf dem 
Querschnitt kurze Zellen in der inneren ‚Epidermis iE. Cu Cuticula. Vergr. 370:1. — Abb. 31c. 
Querschnitt durch das sch tische Gewebe des Pericarps seitlich vom dorsalen 
Bündel. Sp Spaltöffnung, 7 einfache Tüpfel. Vergr.370:1. — Abb. 32. Flächenansicht der äuBeren 
Epidermiszellen. H Haar, Sp Spaltöffnung. Vergr. 168:1. — Abb. 33a. Flächenansicht der inneren 


Epidermis des Carpells. Vergr. 168:1. — Abb. 33b. Querschnitt durch die inneren Epidermiszellen 
aus derselben Region des Fruchtblattes wie in der Flächenansicht Abb. 33a. Vergr. 168:1. 














Primitive und abgeleitete Merkmale im Blütenbau einiger Ranunculaceen. 217 






































218 E. RaBner: 


nung der inneren Epidermiszellen weiter zugenommen hat. Abb. 31 b 
(UmriB-Abb. 31a x) stellt das dorsale Bündel eines fast reifen Frucht- 
blattes von ungefähr 4 mm Durchmesser dar. Die Zahl der wasserleiten- 
den Elemente hat sich vermehrt, und zwar liegt der Gefäßteil an der 
Fruchtblattinnenseite, der Siebteil weiter außen. Wie schon ADLERz 
(1884) erwähnt, wird das Bündel von einer mehrere Zellenlagen um- 
fassenden Sclerenchymscheide gestützt. Die stark verdickten Wände der 
Scheide sind verholzt. Diese Zellen, die im jungen Fruchtblatt noch der 
Assimilation gedient haben, sind damit zu Festigungszellen umdifferen- 
ziert. Das gleiche gilt für das anschließende Zellgewebe der ventralen 
Bündel. Beim Durchmustern zahlreicher Querschnitte fand ich stets die 
das Bündel fast ganz umhüllende Stützschicht. Nur an der Grenze gegen 
die innere Epidermis bleiben einige wenige Zellen von der Verdickung 
ausgeschlossen, Stellen, an denen das Gewebe, wie die Abbildung zeigt, 
leicht abreißt. Hier allein scheint also die Möglichkeit zu bestehen, durch 
Diffusion etwas von dem geleiteten Wasser an das angrenzende Blatt- 
gewebe abzugeben. Die äußere Epidermis ist mit einer dicken Cuticula 
belegt. Die Zellen der inneren zeigen stark verdickte und verholzte 
Wände und können so neben der von vornherein ihnen zukommenden 
Schutzfunktion, indem sie das innere Blattgewebe gegen die Fruchtblatt- 
höhle abgrenzen, im reifen Carpell auch der besseren Festigung dienen. 
Diese Zellen sind hier im medianen Teile des Blattes parallel zur Längs- 
achse gestreckt und erscheinen daher auf dem Querschnitt kurz. 

Eine Umdifferenzierung einzelner Zellschichten im reifen Carpell ist 
häufig zu beobachten. Im jungen Fruchtblatt haben beide Epidermen 
lediglich Schutzfunktion; die Zellen des Mesophylls übernehmen die 
Assimilation, und zwar kann an der dem Licht zugewandten Fruchtblatt- 
außenseite am besten assimiliert werden. Dagegen speichern die Pla- 
stiden der der Innenseite anliegenden Zellen vornehmlich die gewonnenen 
Assimilate, assimilieren aber selbst nur wenig. Im reifen Carpell werden 
die inneren Epidermiszellen meist zu Festigungszellen umdifferenziert, 
indem ihre Wände stark verdickt werden und verholzen. In ähnlicher 
Weise erfolgt eine Umdifferenzierung gewisser Zellreihen des inneren 
Blattgewebes. Sie bilden dann entweder einzelne Schutzscheiden um die 
Gefäßbündel herum oder ein zusammenhängendes Festigungsgewebe an 
der Fruchtblattinnenseite, besonders bei Nußfrüchten. 

Die weitere Entwicklung des Grundgewebes der Balgfrucht von Aqui- 
legia alpina L. in ein primitives Schwammparenchym läßt Abb. 31 c (Um- 
riß-Abb. 31a x x), ein Querschnitt durch die Flanke des fast reifen 
Fruchtblattes, erkennen. Die in den Zellen reichlich vorhandenen Chloro- 
plasten sind nicht mit eingezeichnet. In den inneren Epidermiszellen, die 
in diesem Ausschnitt tangential gestreckt erscheinen, sieht man einfache 
Tüpfel von der Fläche. 
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Die Abb. 32 und 33a bieten die Flächenansicht der äußeren bzw. 
inneren Epidermis des reifen Fruchtblattes. Während die untereinander 
verzahnten äußeren Epidermiszellen nach allen Seiten mehr oder weniger 
gleichmäßig ausgebildet sind (Abb. 32), bevorzugen die inneren be- 
stimmte Richtungen, in denen sie sich längs strecken (Abb. 33a). Es 
wird für das leichtere Verständnis des Folgenden gut sein, Abb. 33 a mit 
der Darstellung des Gefäßbündelverlaufes in der Balgfrucht (Abb. 61) zu 
verknüpfen. In Abb. 61 sind die das Fruchtblatt quer durchziehenden Ab- 
zweigungen des ventralen Bündels in der vorderen, dem Betrachter zu- 
gekehrten Hälfte des Pericarps eingetragen; rechts in der Abbildung ver- 
läuft das dorsale, links verlaufen die beiden ventralen Bündel. Stellt man 
sich nun vor, daß ein Ausschnitt von Abb. 61 die Flächenansicht der 
inneren Epidermis (Abb. 33 a) überdeckt, so wird die Beziehung zwischen 
der Richtung größter Längsstreckung der Zellen der inneren Epidermis 
und dem Verlauf der wasserleitenden Elemente deutlich. In der Mediane 
des Fruchtblattes (rechts in meiner Zeichnung) läuft die Längsachse der 
Epidermiszellen dem dorsalen Bündel parallel. Anschließend erfolgt auf 
der Blattfläche ein Abbiegen in quertangentialer Richtung. Dabei wer- 
den die das Carpell quer durchziehenden Leitungsbahnen, die gegen die 
Mediane des Blattes hin noch dazu etwas schräg aufsteigen (Abb. 61), 
überkreuzt. Schließlich mehr am ventralen Rande fällt die Längsachse 
der Epidermiszellen wieder ungefähr mit der Richtung der erwähnten 
Gefäßbündel zusammen. Abb.33b gibt den zugehörigen Querschnitt 
durch die Zellen der inneren Epidermis wieder. Diese sind auf dem Quer- 
schnitt im medianen Blattanteil rechts kurz. In der anschließenden 
Übergangszone erscheint ihr Lumen um so größer, je weiter wir uns von 
der Mitte entfernen, was von dem Grad der Neigung dieser Zellen gegen 
die Horizontale (Abb. 33 a) abhängt. Gegen den Rand des Fruchtblattes 
trifft der Querschnitt die inneren Epidermiszellen der Länge nach. 

Beide Epidermen der Balgfrucht von Aquilegia alpina L. sind mit 
Spaltöffnungen Sp versehen. Die Schließzellen wölben sich etwas aus der 
Fläche heraus. Das erkennt man noch deutlicher auf den Längsschnitten 
(Abb. 34a äußere, Abb. 34 b innere Epidermis). Auf der Fruchtblatt- 
außenseite ist die Atemhöhle bedeutend größer als innen. Die Abb. 35 a 
bis c geben verschiedene Entwicklungsstadien von Spaltöffnungen auf 
dem Querschnitt wieder. Schon die erste Anlage ist an dem großen Inter- 
zellularraum unterhalb der beiden Schließzellen kenntlich. Nebenzellen 
werden nicht ausgebildet. 

Die Ähnlichkeit der primitiven Carpelle mit den vegetativen Blättern 
von Aquilegia, die in der Struktur des ganzen Blattgewebes und in der 
Anwesenheit von Spaltöffnungen auf Innen- und Außenseite schon stark 
hervortritt, wird noch vervollständigt durch die Ausbildung derselben 
Haare auf der Fruchtblattaußenseite. Abb. 36 zeigt die ersten Anlagen 
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auf vier verschiedenen Entwicklungsstufen. In fast regelmäBigen Ab- 
ständen wôlben sich einzelne Epidermiszellen vor und wachsen zu einem 
langen zugespitzten Haar aus. Im Flächenschnitt Abb. 37 fallen diese 
Zellen hb Z durch ihre GrôBe und ihren reichen Inhalt auf. Das junge 
einzellige Haar (Abb. 38) ist dicht über der Epidermis etwas eingeschnürt. 
Dann folgt ein bauchig erweiterter Teil, der den Kern enthält. Das Ganze 
ist in eine mit reichlich Cytoplasma versehene Spitze ausgezogen. In 
älteren Stadien (Abb. 39) ist das mit vielen Vakuolen durchsetzte Cyto- 
plasma vornehmlich auf den unteren, weiteren Raum des Haares be- 
schränkt. Die noch beträchtlich längere Spitze erscheint fast glashell und 
enthält höchstens im äußersten Zipfel, der besonders verdickt ist, noch 
etwas Plasma. Die Spitze des Haares bricht an der mit x bezeichneten 
Stelle leicht ab. Da, wo sich das Haar aus der Epidermis heraushebt, ist 
die Zellwand besonders stark verdickt. 

B) im syncarpen Gynaeceum von Nigella arvensis L. Im Anschluß an 
die morphologische Betrachtungsweise nimmt es nicht wunder, daß auch 
in anatomischer Hinsicht bei Nigella noch enge Beziehungen zur Balg- 
frucht bestehen. Meine Untersuchungen sind an Fruchtblättern von 
Nigella arvensis L. durchgeführt. Die bei gleicher Vergrößerung gezeich- 
neten Umriß-Abb. 40a— 42a, 43, 44a verfolgen die Wachstumsverhältnisse 
von Fruchtwand und Samenanlagen. Die Makrosporangien, die sich in 
Abb. 40a als kleine Höcker anlegen, haben in Abb. 41a bereits den ganzen 
Hohlraum des Carpells eingenommen. Weiterhin wächst die Fruchtwand 
in radialer Richtung so stark, daß trotz Größenzunahme der Samen- 
anlagen ein Kontakt zwischen beiden nicht mehr vorhanden ist (Abb. 42a). 
Das nächste Stadium (Abb. 43) zeigt die beginnende Loslösung der inne- 
ren Epidermis, die, im Zusammenhang mit der Streckung des ganzen 
Blattes, in Abb. 44a noch weiter vorgeschritten ist. Die in den Ubersichts- 
bildern (Abb.40a—42a, 44a)angekreuztenStellen sind daneben vergrößert 
dargestellt. In einem jungen Fruchtblatt von Nigella arvensis L., wie es 
Abb. 40b (Carpelldurchmesser 0,34 mm, Ausschnitt aus Abb. 40a x) 
wiedergibt, sind etwa neun bis zehn Zellschichten vorhanden. Die später 
noch viel deutlicher in die Erscheinung tretende palisadenartige Aus- 
bildung ynd Anordnung der äußeren Grundgewebszellen ist auf dieser 
Entwicklungsstufe schon angedeutet. Es zeigt sich in der Art der Auf- 


Abb. 34 und 35. Spaltöffnungen; Abb. 36—39 Haare an den Fruchtblättern von 
Aquilegia alpina L. 


Abb. 34a. Spaltôffnung Sp mit großer Atemhöhle A in der äußeren Epidermis du E auf dem Längs- 
schnitt durch die Fruchtwand. Vergr. 555:1. — Abb. 34b. Spaltöffnung Sp mit kleiner Atem- 
höhle A in der inneren Epidermis iE auf dem Längsschnitt durch das Pericarp. Vergr. 555:1. — 
Abb. 35a—c. Verschiedene Entwicklungsstadien von Spaltöffnungen Sp auf Fruchtblattquer- 
schnitten. Vergr. 555:1. — Abb. 36. Längsschnitt durch die äußere Epidermis du E der Carpellwand 
mit verschieden weit entwickelten Haaren H. Vergr. 555:1. — Abb. 37. Die haarbildenden Zellen 
hb Z von der Fläche gesehen. Vergr. 555:1. — Abb. 38. Junges Haar. Vergr. 555:1. — Abb. 39. 
Ausgewachsenes Haar. An der mit X bezeichneten Stelle bricht die Spitze leicht ab. Vergr. 555 : 1. 
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teilung an der mit x bezeichneten Stelle der Abbildung. Zwar entspricht 
der FruchtblattauBenseite, morphologisch betrachtet, die Unterseite des 
vegetativen Blattes. Es liegt also hier im anatomischen Gewebeaufbau 
eine Umkehrung vor, indem die gewéhnlich vornehmlich der Epidermis 
der Blattoberseite ansitzenden Palissaden auf die Blattunterseite geriickt 
sind. Diese Art der Verteilung ist eine notwendige Folge der Funktion, 
die das Fruchtblatt neu übernimmt. Es faltet sich zu einer schützenden 
Hülle um die Samenanlagen zusammen. Dabei bleibt die Hauptassi- 
milationstätigkeit der dem Lichte am besten exponierten Fruchtblatt- 
außenseite, morphologisch Blattunterseite, vorbehalten. Die gleiche Er- 
scheinung der Umkehrung des anatomischen Blattbaues zeigt sich in den 
Sporocarpien von Pilularia und Marsilia, bei denen auch die Haupt- 
assimilationszellen (Palissaden) an der Außenseite, morphologisch Blatt- 
unterseite, ausgebildet werden. In der an die Palissaden anschließenden 
mittleren Region des Fruchtblattes von Nigella arvensis L. wird die tangen- 
tiale Richtung beim Einschieben neuer Wände bevorzugt (Abb.40b x x). 
Das Ergebnis dieser Wachstumsweise zeigt ein Ausschnitt des äußeren 
Blattrandes (Abb.41b, Carpelldurchmesser 0,85 mm, UmriB-Abb.41a x x). 
An die äußere Epidermis du E schließen sich zwei Reihen typischen Palis- 
sadengewebes P an, hier und da von kleineren Interzellularen im Schnitt 
unterbrochen. Dann folgen die in quertangentialer Richtung gestreckten 
Zellen F, während die weiter innen gelegenen mehr oder weniger isodia- 
metrisch bleiben. Die Fruchtwand besteht aus etwa 17 Zellreihen, die 
sich noch mehrfach aufteilen können. Die erwähnten langgestreckten 
Zellen übernehmen offenbar die periphere Aussteifung des Fruchtblattes. 
Derselbe Zelltyp tritt in den radialen Trennungsschichten der einzelnen 
Carpelle voneinander auf. Einige dieser Elemente sind an ihren Ring- 
verdickungen als Wasserleitungsbahnen kenntlich. An die Balgfrucht 
erinnert in erster Linie das typische Schwammparenchym, das den größ- 
ten inneren Teil der Fruchtwand einnimmt, und auf dessen Interzellular- 
vergrößerung die spätere Ausdehnung des Carpells vornehmlich beruht. 
Daß es sich auch hier noch um ein gut funktionierendes Assimilations- 
gewebe handelt, erhellt aus dem in Abb.42b (Carpelldurchmesser 1,8 mm, 


Abb. 40—45. Wachstumsweise und Fruchtblattanatomie von Nigella arvensis L. 


Abb. 40a—42a, 43, 44a. Verschiedene Entwicklungsstadien eines Carpells aus dem syncarpen Gy- 
naeceum. Sa Samenanlagen. i £ die sich in älteren Stadien vom übrigen Gewebe ablösende innere 
Epidermis. Die angekreuzten und eingerahmten Stellen sind in den Abb. 40 b—42b, 44 b vergrößert 
wiedergegeben. Vergr. 16:1. — Abb.40b. Querschnitt durch das junge Fruchtblatt, X in Abb. 40a. 
äuE äußere, iE innere Epidermis, X Andeutung der späteren palisadenartigen Ausbildung der 
Zellen des äußeren Grundgewebes. XX Aufteilung der angrenzenden Zellen in tangentialer Rich- 
tung. Vergr. 370:1. — Abb. 41b. Ausschnitt aus dem äußeren Blattrand des Carpells, XX in 
Abb. 41a. P Palissaden, F tangential gestreckte Zellen. Die nach innen anschließenden Zellen sind 
mehr oder weniger isodiametrisch. Vergr. 370 : 1. — Abb. 42b. Ausschnitt aus dem inneren Blattrand 
des Carpells, XXX in Abb. 42a. i E innere Epidermis, Schw P Schwammparenchym, das reichlich 
Stärke gespeichert hat, St zusammengesetzte Stärkekörner. Vergr. 370:1. — Abb. 44b. Der in 
Abb. 44a XXXX angegebene Fruchtblatt hnitt. iE die sich loslösenden inneren Epidermis- 
zellen. SchwP Sch p hym. Vergr. 168:1. — Abb.45. Haar der äußeren Epidermis. 
Vergr. 168: 1. 
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Umriß-Abb. 42a x x x) wiedergegebenen Handschnitt, der mit Jodjod- 
kalium gefärbt war. Die Chloroplasten haben zahlreiche mehrfach zu- 
sammengesetzte Stärkekörner gebildet. Die hier aufgespeicherten Assi- 
milate kénnen gleich zur Ernährung der Samenanlagen weiter verwendet 
werden. Die innere Fruchtblattepidermis i £ steht nur noch locker mit 
den angrenzenden Zellen in Verbindung. In Abb. 44b (Ausschnitt aus 
Abb. 44a x x x x) haben sich die Zellen der inneren Epidermisi E, unter 
sich im festen Verband, vom Schwammparenchym gelöst; sie umhüllen 
als dünnes Häutchen die Samen. Ähnlich wie bei Aquilegia sind sie auch 
hier in der Mediane parallel zur Achse des Fruchtblattes, seitlich mehr 
tangential gestreckt. Im reifen Carpell ist das Assimilationsgewebe fast 
funktionslos geworden. Palissaden- und Schwammparenchym erscheinen 
stark zusammengedrückt. Die äußere Fruchtwand ist bei Nigella arvensis 
L. mit wenigen Haaren bedeckt, die in gleicher Weise ausgebildet sind, 
wie es Lonay (1901, S. 104) für Nigella damascena L. schildert: ,, Poils 
cylindriques unicellulaires, recourbés“ (Abb. 45). 

y) in der Nußfrucht von Clematis recta L. Als Beispiel für die zweite 
Reihe wähle ich auch in diesem Zusammenhang Clematis recta L. Ich kann 
mich dabei auf die eingehenden Untersuchungen von Lonay (1901) an 
Clematis Vitalba L. stützen. Daß auch bei Clematis recta L. in der aller- 
ersten Anlage fünf Zellreihen die Fruchtwand aufbauen, folgt aus meiner 
Abb. 15b. Der Ausschnitt, den Abb. 46 c vergrößert wiedergibt, ist in 
der Umrißabbildung des Querschnittes (Abb. 46 a) abgegrenzt und mit 
x bezeichnet. Die Abb. 46 b, Längsschnitt und 46 c, Querschnitt durch 
Blütenknospen von 2,5 bzw. 3 mm Durchmesser beweisen die bereits von 
Lonay (1901, S. 32) für Clematis Vitalba L. nur ausgesprochene Tatsache, 
daß die neu hinzukommende sechste Zellreihe auf Kosten des mittleren 
Grundgewebes m @ gebildet wird. In beiden Fällen hat erst eine Zelle die 
Aufteilung in tangentialer Richtung vollzogen. Die inneren Epidermis- 
zellen erscheinen hier im Gegensatz zu Aquilegia auf dem Längsschnitt 
stets gestreckt (Abb. 46 b) und durch Schrägstellung ihrer Querwände 
innig miteinander verzahnt. Was die nächsten Entwicklungsstadien be- 
trifft, so kann ich auf die Abbildungen von Lonay (1901, Tafel 6, Abb. 68, 


Abb. 46 und 47. Fruchtblattanatomie von Clematis recta L. 


Abb. 46a. Querschnitt durch ein junges Carpell in Höhe der Hauptsamenanlage H Sa. X Orien- 
tierung des in Abb. 46c vergrößert wiedergegetenen Ausschnittes. Vergr. 33:1. — Abb. 46c. Quer- 
schnitt durch das Carpell. 5 ur} Zellreihen. Beginnende Weiteraufteilung in einer Zelle 
des mittleren Grundgewebes mG. du E äußere, i E innere Epidermis, kurze Zellen, du G äußeres, 
i@ inneres Grundgewebe. Vergr. 370:1. — Abb. 46b. Längsschnitt durch ein ungefähr gleich- 
altriges Carpell wie in Abb. 46c. Beachtenswert ist die Aufteilung einer Zelle des mittleren Grund- 
gewebes mG. iE innere Epidermis, langgestreckte Zellen mit schief gestellten Querwänden. 
Vergr. 370:1. — Abb. 47a. chtsbild eines Querschnittes durch das dorsale Bündel d G des 
Carpells und das angrenzende Gewebe von Frucht- Fund Samenschale Sa. Vergr. 33:1. — Abb. 47b. 
Der in Abb. 47a abgegrenzte Ausschnitt ist vergrößert dargestellt. d G dorsales Bündel, Sc 
Sclerenchymscheide (in Abb. 47a zwischen dem Linienzug / 1 und 12), v P an die Scheide angren- 
zende, wenig verdickte Parenchymzellen (in Abb. 47a zwischen / 2, | 3,14), du E äußere Epidermis 
mit Cuticula Cu, iE innere Epidermis, iESa innere Epidermiszellen der Samenschale mit fein 
strukturierten Membranen, L Leitungsgewebe. Vergr. 370:1. 
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69, 72, 73, 74 und 75) verweisen. Bei Clematis recta L. liegen die Verhält- 
nisse ebenso. Der Blattcharakter kommt hier im anatomischen Bau nicht 
in so ausgesprochenem Maße zum Ausdruck wie bei der Balgfrucht. Ein 
typisches Schwammparenchym wird nicht mehr ausgebildet. Doch ist 
auch eine Differenzierung einzelner Zellschichten des Pericarps, etwa der 
innersten, in ein zusammenhängendes Festigungsgewebe, wie es bei 
Adonis- und Ranunculus-Arten auftritt, noch nicht durchgeführt. Das 
dorsale Gefäßbündel d @ und die angrenzenden Gewebe von Fruchtwand 
F und Samenschale Sa eines fast reifen Carpells (Durchmesser 3,5 mm) 
stellt Abb. 47 a in Umrissen dar. Einen vergrößerten Ausschnitt daraus 
(in Abb. 47 a eingerahmt) gibt Abb. 47 b wieder. Die an das dorsale 
Bündel angrenzenden Zellen haben dicke, verholzte Membranen und sind 
zu einer ähnlichen Schutzscheide wie bei Aquilegia alpina L. (Abb. 31 b) 
umdifferenziert. Diese Zone ist in der Umriß-Abb. 47 a von den Linien / 1 
und / 2 umzogen. Nur die Zellen an der Grenze zwischen Frucht- und 
Samenschale, in der an dieser Stelle ein Leitungsgewebe L (Umriß- 
Abb. 47 a, L) dem dorsalen Gefäßbündel im Pericarp parallel läuft, blei- 
ben von der Verdickung ausgeschlossen. Vielleicht soll hier ein Austausch 
durch Diffusion erleichtert werden. Gerade an dieser Übergangsstelle 
haben die bei der Präparation etwas verquollenen Zellmembranen reich- 
lich Farbe gespeichert und erscheinen daher dicker als sie sind. Die 
gleiche Aussparung bezüglich einer Verdickung der Membranen der 
inneren Epidermiszellen fällt dem ventralen Bündel gegenüber auf, wo 
die Samenschale dieselbe Struktur, ein Leitungsgewebe, zeigt. Diese 
wasserleitenden Elemente in der Samenschale erkennt man auf dem 
Querschnitt Abb. 47 b an ihrem kleineren Lumen. Entsprechend ihrer 
Funktion sind sie dafür in der Längsrichtung besonders gestreckt. Seit- 
lich vom dorsalen und ventralen Gefäßbündel sind die Wände der inneren 
Epidermiszellen der Fruchtwand stark verdickt und verholzt. Sie bilden 
eine gefestigte Grenze gegen die hart anliegende Samenschale. Diese 
Zellreihe ist in Abb. 47 a und b mit i E bezeichnet. Die von Lonay (1901, 
S. 33) erwähnten und auf Tafel 6, Abb. 72 dargestellten Lücken zwischen 
den Zellen der inneren Epidermis kann ich bei Clematis recta L. nicht 
nachweisen. Die an die Sclerenchymscheide angrenzenden äußeren, 
weitlumigeren Parenchymzellen sind in diesem medianen Teile des 
Fruchtblattes ebenfalls ein wenig verdickt und mit einfachen Tüpfeln 
versehen, die ich in Abb. 47 b hier und da angedeutet habe. Im Über- 
sichtsbild (Abb. 47 a) liegt dieses Gewebe zwischen dem Linienzug / 2, 
13 und 14. Eine deutlich wahrnehmbare Verholzung ist in diesem Zell- 
komplex noch nicht eingetreten. Aber in dem mit Hämalaun gefärbten 
Querschnitt bleiben die Wände dieser Zellen ebenfalls wie die der Scleren- 
chymscheide farblos im Gegensatz zu den drei äußeren Zellreihen dieses 
Ausschnittes (Abb. 47 b) und allen übrigen Zellen des Grundgewebes in 
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den seitlichen Blatt-Teilen des Pericarps. Diese zuletzt erwähnten Zellen 
haben sich intensiv grau-blau gefärbt. Die äußeren Epidermiszellen, die 
man sich in Abb. 47 b noch links oben angesetzt denken muB, habe ich 
rechts eingezeichnet. Dort stand mir noch freier Raum zur Verfiigung, 
da das Gewebe des dargestellten Querschnittes hier abgerissen war. Die 
äußere Epidermis ist mit einer Cuticula überzogen. Zahl und Größe der 
Interzellularräume nehmen nach außen hin zu. Die innerste Zellreihe der 
Samenschale i E Sa besitzt verdickte, fein strukturierte Membranen. 
Nach innen grenzen die großen Zellen des Endosperms an. 

6) in der Nußfrucht von Ranunculus muricatus L. bzw. Ranunculus 
arvensis L. Die Gattung Ranuncuius, die wir bereits von morphologischen 
Überlegungen aus als Endform erkannten, zeigt auch in anatomischer 
Beziehung eine hohe Stufe der Ausbildung. Sie entfernt sich am wei- 
testen vom gewöhnlichen Typ des vegetativen Blattes, indem das Prinzip 
der Festigung stark in den Vordergrund tritt. Auch hier möchte ich an 
die ausführlichen Untersuchungen von Lonay (1901) an Ranunculus 
arvensis L. erinnern. Daneben finden sich in der gleichen Arbeit kürzere 
Hinweise und ergänzende Abbildungen von 21 weiteren Ranunculus- 
Arten. Ich gebe zunächst einige Bilder von Ranunculus muricatus L., 
einer Art, die von LONAY nicht behandelt wurde. Im Querschnitt 
(Abb. 48b, größter Carpelldurchmesser 1,3 mm, Umriß-Abb. 48 a x) 
sind schon sechs Zellreihen vorhanden. Da mir leider jüngere Stadien 
fehlen, kann ich nur aus dem Vergleich mit Ranunculus arvensis L. eine 
bereits erfolgte Aufteilung der wohl auch hier einzellig angelegten Reihen 
des äußeren du G und inneren Grundgewebes i @ annehmen. Die inneren 
Zellen bleiben an Größe von vornherein hinter den äußeren zurück. In 
der inneren Epidermis zeigt sich eine Streckung in tangentialer Richtung, 
bei der offenbar die Schiefstellung der Querwände mehr und mehr zu- 
nimmt. In Abb. 49 b (größter Durchmesser des Carpells 2,7 mm) ist ein 
ventrales Bündel quer getroffen. Eine kleine Umrißabbildung gibt über 
die Lage dieses Ausschnittes auf dem Gesamtquerschnitt Aufschluß 
(Abb. 49a x). Neben mehreren Siebröhren (Abb. 49b x) haben sich 
fünf wasserleitende Elemente Tr gebildet, von denen das größte und 
jüngste am weitesten außen liegt. Die Membranen sind mit Schrauben- 
verdickungen ausgesteift und erscheinen daher im Querschnitt nicht 
überall gleichmäßig stark. Weitere Aufteilungen im Gewebe der Frucht- 
wand haben eine merkliche Ausdehnung in radialer Richtung bedingt. 
Sogar die äußeren Epidermiszellen können dann und wann auf dem 
Schnitt quer geteilt erscheinen, weil die Spitzen der umgewandelten 
Epidermiszellen sich ineinander einschieben. Im äußeren Grundgewebe 
treten schon hier und da Interzellularräume auf. Die außen gelegenen 
weitlumigeren Parenchymzellen enthalten zahlreiche Chloroplasten. In 
der Mediane sind auch hier die inneren Epidermiszellen i E parallel zur 
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Achse gestreckt. Seitlich grenzen tangential ausgezogene Epidermiszellen 
an. Doch zeigt auch die Flanke der Fruchtblätter häufig mehr oder 
weniger achsial gestreckte innere Epidermiszellen, während dann die tan- 
gentiale Dehnung auf die innersten Zellen des Grundgewebes übergreift. 
Die sich auf diese Weise in der Längsrichtung überkreuzenden Zell- 
schichten bilden in älteren Stadien ein vortreffliches Festigungsgewebe, 
auf dessen Entwicklungsgeschichte ich weiter unten noch näher eingehen 
werde. Leider konnte in Abb. 50 a (größter Carpelldurchmesser 3,7 mm), 
die genau wie Abb. 49 b orientiert ist, nicht dieselbe Vergrößerung bei- 
behalten werden. Das Wesentliche ist die hier bereits vollzogene deutliche 
Trennung in Assimilationsgewebe außen und zusammenhängendes Festi- 
gungsgewebe an der Innenseite des Carpells. Die äußere Epidermis du E 
ist mit einer dickeren Cuticula ausgestattet. Daran schließt ein mit vielen 
Interzellularen durchsetztes Assimilationsgewebe an, dem die typische 
schwammparenchymatische Ausgestaltung fehlt. Die Chloroplasten häu- 
fen sich an den luftführenden Hohlräumen. Die schon in Abb. 49 b durch 
ihr kleineres Lumen auffallenden inneren Zellen sind sämtlich mit dicken 
Membranen versehen, die von einfachen bis schief-spaltenförmigen 
Tüpfeln durchsetzt sind. Das ventrale Bündel v @ ist ringsum von grö- 
Beren, etwas verdickten Parenchymzellen begleitet. Aus demselben Car- 
pell stammt die in Abb. 50 b wiedergegebene Spaltöffnung. 

Die von Lonay (1901, S. 14) für Ranunculus arvensis L. erwähnten 
„protuberances‘“ finden sich auch bei Ranunculus muricatus L. Auf 
einem Querschnitt durch das Pericarp trifft man sie der Länge nach. 
Sämtliche Zellreihen der Fruchtwand, mit Ausnahme der inneren Epi- 
dermis, beteiligen sich an ihrem Aufbau, wenngleich eine Aufteilung des 
äußeren Grundgewebes im Spitzenteile unterbleibt. Die englumigen 
Zellen der Carpellinnenseite durchziehen das Innere der Vorwölbung, 


parallel zu deren Längsachse gestreckt (Abb. 51 und 52, Carpelldurch- 
messer 1,2 bzw. 2,7 mm). Die äußerste Spitzenzelle 8 bleibt kurz und 


Abb. 48—54. Fruchtblattanatomie von 2 Basunenine muricatus L. 


Abb. 48a. Übersichtsbild des zu Abb. 48b zugehörigen Fruchtblatt hnittes X. Vergr. 15:1. 
— Abb. 48b. Querschnitt durch ein junges Fruchtbiatt, 6 Zellreihen. du E äußere Epidermis, 
äu @ zwei Reihen äußeres, i @ zwei Reihen inneres Grundgewebe, iE innere Epidermis, Zellen 
= tangentialer Richtung gestreckt. Vergr. 300:1. — Abb. 49a. Orientierungsabbildung x für die 
Querschnittbilder 49b und 50a. Vergr. 10:1. — Abb. 49b, Querschnitt durch ein ventrales Bündel 
des Fruchtblattes. Tr schraubig ausgesteifte wasserleitende El te, X Siebröh Außen 
weitlumigere, an der Carpellinnenseite kleine Zellen. Die inneren Epidermiszellen i E sind im 
ee seitlich gestreckt. Vergr. 300:1. — Abb. 50a. 
Derselbe Fr wie in Abb. 49b, nur im fast reifen Zustand des Carpells. v G 
ventrales Bündel, Ass Assimilationsgewebe mit Interzellularen I und zahlreichen Chloroplasten, 
Fe Festigungsgewebe. Vergr. 186:1. — Abb. 50b. Spaltöffnung Sp in der äußeren Epidermis du E 
aus dem im Abb. 50a dargestellten Fruchtblatt. Vergr. 300:1. — Abb. 51 und 52. Zwei Entwick- 
lungsstadien von Fruchtblattvorwölbungen, die auf Querschnitten durch das Carpell der Länge 
nach getroffen werden. Sämtliche Zellschichten des Pericarps, ausgenommen die innere Epidermis, 
beteiligen sich am Aufbau. du äußere Epidermis, du G äußeres, iG inneres Grundgewebe, S 
Spitzenzelle. Vergr. 136:1. — Abb. 53a und b. Zwei dem Längsschnitt Abb. 52 zugehörige Quer- 
schnitte durch die Vorwölbung; die Schnittführung ist am Längsschnitt durch X und XX be- 
zeichnet. Vergr. 136: 1. — Abb. 54. Vorwölbung in schräger Aufsicht. Verg. 136: 1. 
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ragt nur ein klein wenig vor. Doch kommt es hier nicht, wie LONAY (1901, 
8. 14) für Ranunculus arvensis L. angibt und wie ich für diese Art auch 

igen kann, zur Ausbildung eines zugespitzten Haares. Die Quer- 
schnitte Abb. 53 a und b gehören ungefähr dem Längsschnitt Abb. 52 zu 
und sind in ihrer Héhenlage durch x bzw. x x am Längsschnitt be- 
zeichnet. Abb. 54 zeigt eine Vorwölbung der Fruchtwand in schräger 
Aufsicht. Die erwähnte kurz bleibende Spitzenzelle S (ihre Umrisse sind 
in der Durchsicht angedeutet) ist auBen von einem Kranz langgestreckter 
Epidermiszellen umstellt. Dieselbe Aussteifung durch verdickte Mem- 
branen, die auf dem Querschnitt Abb. 50 a im inneren Grundgewebe auf- 
tritt, greift auch auf die im Innern der Vorwülbung gelegenen Elemente 
über. 

Die Übernahme einer ausgesprochenen Festigungsfunktion durch die 
inneren Carpellschichten begegnet uns schon bei Adonis, das wir als An- 
fangsglied dieser Reihe hinstellten. Nur bleiben die Zellen hier meist 
kürzer und zeigen typischen Steinzellcharakter. ADLERz (1884) beschreibt 
sie sogar als ,,isodiametrische, kristallführende Zellen mit porösen Wän- 
den“. Nach Kraus (1866/67, S. 110) ist die Innenepidermis schon pros- 
enchymatischer Natur. Diese vollkommenere Ausbildung findet sich in 
noch ausgesprochenerem Maße bei Ranunculus-Arten, bei denen neben 
der inneren Epidermis auch zum Teil die innersten Schichten des Grund- 
gewebes langgestreckte Zellen, die fest miteinander verzahnt sind und 
daher einem Zerreißen noch mehr entgegenwirken können, aufweisen. 

Auf tangentialen Längsschnitten durch die Fruchtwand von Ranun- 
culus muricatus L. und zahlreichen anderen Früchten fiel mir eine eigen- 
tümliche Überkreuzung in den inneren Gewebsschichten auf. Daneben 
wechselte die Richtung größter Längsstreckung einzelner Zellgruppen 
vielfach in einer und derselben Schicht. Schon Kraus (1866/67, S. 110) 
beobachtet bei Ranunculus bulbosus eine Hartschicht ,,die Zellen in Platt- 
chen geordnet, im allgemeinen senkrechten Verlaufes und eine Innen- 
epidermis „ebenfalls prosenchymatisch aus quer liegenden porösen Ele- 
menten“. HILDEBRAND (1872) prägt für solche sich überkreuzenden Zell- 
schichten den Ausdruck: ,,gewebeartige Pflanzenhiute“. Ebenso er- 
wähnt Masewsky (1873) diese Zellenlagenkreuzung bei Papilionaceen. Es 
handelt sich hier um eine in zahlreichen Fruchtwänden und Samen- 
schalen wiederkehrende, in der Literatur vielfach auch als ,,Quer- und 
Längszellen‘‘ bezeichnete Bildung. Kraus (1866/67, S. 91) vermutet 
nach einer Beobachtung an der Samenepidermis von Aethusa Cynapium, 
die sich aus solchen Plättchen zusammensetzt: ,, Diese parallelen Zellen 
(Plattchen) scheinen Abkömmlinge einer Mutterzelle zu sein.“ 

Der Lösung dieser Frage bin ich genauer nachgegangen. Da mir aber 
genügend junge Stadien von Ranunculus muricatus L. fehlten, habe ich 
die ersten Entwicklungsstufen an Material von Ranunculus arvensis L. 
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verfolgen müssen, einer Art, die die gleiche Struktur aufweist, wie man 
aut Längsschnitten leicht erkennen kann. Die einzelnen Bilder sind aus 
tangentialen Längsschnitten durch die innersten Schichten der Frucht- 
wand gewonnen. Abb. 55 a (Knospendurchmesser etwa 1,4 mm) zeigt, 
wie mehrere in einer Schicht nebeneinander liegende Zellen anfangen sich 
zu teilen. Dabei ist die Teilungsrichtung in fast allen Zellen mehr oder 
weniger die gleiche. Die polygonalen Mutterzellen M 1, M 2, M 3 habe 
ich durch etwas dickere Konturen herausgehoben. Die neu eingeschalte- 
ten Wände sind deutlich daran kenntlich, daB die von ihnen hervor- 
gerufenen Knickungen der Zellwände, an die sie ansetzen, nicht sehr aus- 
geprägt sind. Aus der Richtung der in einer Tochterzelle auftretenden 
Kernspindel erhellt, daB auch die nächste Teilung im gleichen Sinne er- 
folgt. In der links oben angrenzenden Mutterzelle M 3 ist die Teilungs- 
wand gegen die in M 1 und M 2 unter einem Winkel von etwa 20° ge- 
neigt. Die weiteren Abkömmlinge dieser Zelle werden alle diese Richtung 
einhalten. So bestätigt sich, daß die von Kraus (1866/67) und ADLERZ 
(1884) erwähnten ,, Plattchen“ tatsächlich Teilprodukte einer Mutterzelle 
sind. 

In der nächst tiefer gelegenen Schicht (Abb. 55 b, der folgende Schnitt 
der Serie) sind die ersten Teilungen im wesentlichen senkrecht zu denen 
der oberen erfolgt. Die Richtung der eingezeichneten Kernspindel be- 
stimmt eine senkrecht dazu verlaufende Wand, die den Aufteilungs- 
wänden in den Nachbarzellen parallel läuft. Die Mutterzellen sind wieder 
leicht als solche zu erkennen. Bauen wir beide Schnitte übereinander 
(Abb. 55 a und b), so haben wir das erste Stadium des später so stark in 
die Erscheinung tretenden Überkreuzungsgewebes. Dieses Ergebnis wird 
noch einmal an dem Schema (Abb. 56) verdeutlicht. Die polygonalen 
Mutterzeilen zweier übereinander liegender Schichten werden durch viele 
parallele Wände, die in der einen Schicht senkrecht zu denen der anderen 
verlaufen, aufgeteilt. Abb. 57 erfaßt zwei solche Schichten im gleichen 
Schnitt nebeneinander. Zwar muß man, um die Aufteilung rechts deut- 
lich wahrzunehmen, eine etwas tiefere Einstellung wählen, was durch die 
Zeichnungsweise angedeutet werden soll. In einem etwas älteren Stadium 
(Knospendurchmesser 2,4 mm) ist neben einer weiteren Aufteilung eine 
merkliche Streckung der einzelnen Elemente wahrnehmbar. Aus zwei 
aufeinanderfolgenden Serienschnitten (Schnittdicke 10 u), deren Bilder 
dann zur Deckung gebracht wurden, erhielt ich Abb. 58. Die gestrichel- 
ten Konturen begrenzen die tiefer gelegene Schicht, die mit der oberen 
gekreuzt liegt. Die Richtung gleicher Längsstreckung ist auch hier auf 
einzelne kleinere Bezirke beschränkt, die ihrerseits unter den verschieden- 
sten Winkeln gegeneinander geneigt sein können. Aus der Begrenzungs- 
linie 1 in der unteren Schicht läßt sich auf die Wachstumsweise dieser 
Zellen schließen. Die zugespitzten Enden schieben sich gegenseitig in die 
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angrenzenden Zellreihen, eine Erscheinung, die für Fasern allgemein be- 
kannt ist. Die kleineren drei- und vierflächigen Zellen im Querschnitt 
Abb. 59 (Carpelldurchmesser 3,5 mm) sind die Spitzenteile solcher Zell- 
elemente, die sich durch gleitendes Wachstum zwischen die Zellen einer 
höher oder tiefer gelegenen Schicht eindrängen. Die Membranen sind 
stark verdickt, was die Güte des Festigungsgewebes wesentlich erhöht. 
Im mazerierten Material eines reifen Fruchtblattes (Abb. 60) findet man 
neben kürzeren, mit hornartigen Fortsätzen versehenen Steinzellele- 
menten (Abb. 60a) die langgestreckten faserähnlichen Zellen (Abb. 60 b) 
mit schräg zugespitzten Enden und linksschief-spaltenförmigen Tüpfeln, 
die mehr oder weniger stark verdickte Wände zeigen. 

2. Gefäßbündelverlauf in den Carpellen von Aquilegia alpina L., Nigella 
arvensis L., Adonis autumnalis L., Ranunculus muricatus L., Clematis 
recta L. und Anemone nemorosaL. Außer aus entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchungen bezüglich Anlage und Differenzierung der einzelnen Zell- 
schichten des Fruchtblattes lassen sich auch aus dem Verlaufe der Gefäß- 
bündel im Carpell ergänzende Schlüsse hinsichtlich unserer Fragestellung, 
ob primitiv oder abgeleitet, ziehen. Ich verweise hier noch einmal auf die 
Arbeiten von SmrtH (1926) und Caute (1930). 

a) Aquilegia alpina L. Im typischen Falle wird das Kelchblatt der 
Angiospermen durch drei getrennte Hauptbündel versorgt, eine Tatsache, 
auf die ich auch schon in Abb. 1 c, Tafel XI, aufmerksam machte. Die 
Balgfrucht, die dem vegetativen Blatt am nächsten steht, zeigt die glei- 
chen Verhältnisse. Drei Bündel, ein dorsales d @ und zwei ventrale v G, 
durchziehen das Fruchtblatt von Aquilegia alpina L. (Abb. 61, Quer- 
schnitt wie in allen folgenden Abbildungen in schiefer Parallelprojektion, 
Winkel 30°, Verkürzung auf !/,). Jedes ventrale Bündel v @ versorgt 
eine Reihe von Samenanlagen, indem es so viele Seitenäste @ Sa abgibt, 


Abb. 55—60. Das Überkreuzungsgewebe der inneren Schichten der Fruchtwand 
von Ranunculus arvensis L. 


Abb. 55a. Tangentialer Längsschnitt durch eine innere Schicht der Fruchtwand. Einzelne durch 
schärfere Konturen hervorgehobene polygonale Mutterzellen M 1, M 2, M 3 teilen sich in bestimmter 
Richtung auf. In M 1 und M2 sind die Teilungswände gleichgerichtet, die Wand in M8 ist 
gegen die beiden anderen geneigt. Vergr. 555:1. — Abb. 55b. Folgender Schnitt der Serie durch 
die nächst tiefer gelegene Zellschicht. Die Mutterzellen werden senkrecht zu denen in Abb. 55a 
geteilt. Vergr. 555:1. — Abb. 56. Schematische Darstellung der Aufteilung zweier Mutterzellen 
in übereinanderliegenden Schichten ; Überkr be. — Abb. 57. Tangentialer Längsschnitt, 
der die Aufteilungsweise in beiden Schichten verschiedener Höhe nebeneinander erfaßt. Tiefer 
liegende Zeilen gestrichelt. Vergr. ! 555 :1. — Abb. 58. Zwei aufeinanderfolgende tangentiale Längs- 
schnitte einer Serie (späteres En klungsstadium), die nachträglich zur Deckung gebracht worden 
sind. Die Konturen des tiefer gelegenen Schnittes sind gestrichelt. Die Überkreuzung der länger 
gestreckten Zellelemente ist deutlich wahrnehmbar. An der Grenzlinie / im unteren Schnitt zeigt 
sich, wie sich die Zellenden zwischen die der Nachbarzellen einschieben. Vergr. 555:1. — Abb. 59. 
Querschnitt durch die verdickten Zellen des inneren Grundgewebes eines reifen Carpells. Die 
angeschnittenen kleineren 3- und 4-flächigen Zellen sind die Spitzenteile von solchen, die sich 
durch das in Abb. 58 bei Z angedeutete gleitende Wachstum in eine höhere oder tiefere Zellschicht 
eingeschoben haben. Vergr. 555 :1. — Abb. 60. Dieselben in Abb. 59 auf dem Querschnitt darge- 
stellten Zellelemente, durch Mazeration isoliert. a Zellelement mit hornartigen Fortsätzen, b 
faserähnliche Elemente mit mehr oder weniger verdickten Wänden, schief-spaltenförmigen Tüpfeln 
und zugespitzten Enden. Vergr. 253:1. 
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wie Makrosporangien vorhanden sind. AuBerdem schicken die ventralen 
GefäBstränge v @ in ziemlich regelmäßigen Abständen Abzweigungen Q 
in das Blatt, die wiederum ihrerseits miteinander in Verbindung treten 
können. In der Abbildung sind nur die Bündel auf der dem Beschauer 
zugekehrten Seite eingetragen. Diese quer verlaufenden Bündel Q fordern 
den Vergleich mit dem Laubblatt noch mehr heraus, wenn auch anderer- 
seits ihre Anordnung und ihr Ausgangspunkt mit den seitlich abzweigen- 
den Blattspuren der vegetativen Blätter nicht übereinstimmen. In der 
Balgfrucht von Aquilegia alpina L. steigen diese Abzweigungen Q 
(Abb. 61) der ventralen Bündel » G schräg vom Rande nach der Mitte zu 
auf. Hierauf macht bereits TRÉCUL (1873) aufmerksam ; doch scheint mir 
die Bedeutung, dieer diesem Verhalten beimißt, nicht so wesentlich, als 
daß man daraus sogar, wie es TRÉCUL tut, die Blattnatur der Carpelle 
verneinen könnte. Ein direkter Anschluß dieser quer verlaufenden 
wasserleitenden Elemente Q an die des medianen dorsalen Bündels d G 
findet offenbar nicht statt, was auch aus dem anatomischen Bau des 
letzteren (Abb. 31 b) erhellt. Die Tracheiden des dorsalen Bündels sind 
durch eine stark verdickte Sclerenchymscheide fast ganz von dem an- 
grenzenden parenchymatischen Fruchtblattgewebe abgetrennt. Daher 
kann ich mich der Auffassung Cuutxs (1930, S. 707), daß ‚the ovary 
wall is well supplied with branches from the three principal strands“ für 
Aquilegia alpina L. nicht anschließen. Den verlängerten sterilen Teil des 
Fruchtblattes durchziehen nur die drei Hauptbündel d@ und v G. Die 
starke Betonung der ventralen GefäBstränge v G im Fruchtblatt gegen- 
über den entsprechenden seitlichen der Kelchblätter ist funktionell be- 
dingt. Diese ventralen Bündel haben nicht nur das angrenzende Blatt- 
gewebe, sondern auch die zahlreichen Samenanlagen zu versorgen. Das 
macht eine vollkommenere Ausbildung notwendig. Und darin möchte ich 
wohl auch den Anlaß dafür sehen, daß gerade von den ventralen Gefäß- 
bündeln aus das Verzweigungssystem der Leitungselemente im Frucht- 
blatt von Aquilegia alpina L. beherrscht wird. Doch wird damit nicht das 


Abb. 61—66. Gefäßbündelverlauf in einigen Fruchtformen der Ranunculaceen in 

plastischer Darstellung. Die Größenverhältnisse der reifen Früchte sind gewahrt. 

dG dorsales Bündel, vG ventrale Bündel; GSa Gefäßbündel der Samenanlage, 
Q quer verlaufende Leitungsbahnen. 


Abb. 61. Verlauf der wasserleitenden Elemente in der Balgfrucht von Aquilegia alpina L. — 
Abb. 62. Gefäßbündelversorgung des syncarpen Gynaeceums von Nigella arvensis L. — Abb. 63. 
Die Leitungsbahnen in der Nußfrucht von Adonis autumnalis L. Ein ventraler Strang v@ ver- 
sorgt die einzige funktionsfähige Samenanlage. L parallel zu den Hauptbündeln verlaufende 
wasserleitende Elemente, die seitlich neve Zweige Q abgeben. — Abb. 64. Gefäßbündelverlauf in 
der Nuß von Ranunculus muricatus L. di G ,,dorsal-laterale‘‘ Gefäßstränge, V ihr Vereinigungs- 
punkt mit den beiden ventralen Bündeln v G, A2 und A 3 Stellen, an denen sich die paarigen 
ventralen und die beiden „dorsal-lateralen‘‘ Bündel noch einmal verzweigen, a G die abgegebenen 
Blattspuren. — Abb. 65. Das stark reduzierte Gefäßbündelsystem vom Clematis recta L. Das 
einzige ventrale Bündel v @ gabelt sich vor den Nebensamenanlagen N Sa in zwei. Das für die 
Hauptsamenanlage abgezweigte Bündel G Sa wird ventral wieder sichtbar G Sav. — Abb. 66. Die 
Versorgung durch wasserleitende Elemente in der Nußfrucht von Anemone nemorosa L. G Sav 
das ventral aufsteigende Gefäßbündel der funktionsfähigen Samenanlage. 
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Wesentliche, die enge Beziehung zur Versorgungsart des gewöhnlichen 
Blattes und damit der primitive Charakter, aufgehoben. 

B) Nigella arvensis L. In der ,,syncarpen Balgfrucht‘‘, wenn ich diesen 
Ausdruck einmal gebrauchen darf, von Nigella arvensis L. (Abb. 62) ist 
auch die hergebrachte Verzweigungsart im Blatt wieder ganz gewahrt. 
Neben zwei ventralen Bündeln v @, die die Versorgung der Samenanlagen 
übernehmen, findet sich ein wohl ausgebildetes dorsales d G in jedem 
Fruchtblatt, das nach rechts und links in die Fruchtwand sich noch wei- 
ter verzweigende, fast horizontal verlaufende Gefäßstränge Q abgibt. 
Diese setzen sich in die radialen Trennungswände der einzelnen Carpelle 
fort. Die drei Hauptbündel lassen sich bei Nigella arvensis L. auch in 
jedem freien Fruchtblatt-Teil wiederfinden. Daneben tritt auf dem Quer- 
schnitt in dieser Region ein Kranz kleinerer Bündel auf, die offenbar 
Fortsätze der seitlich abzweigenden Blattspuren Q sind, und die sich in 
den oberen Teilen der Carpelle stark aufrichten, so daß sie dem dorsalen 
Gefäßstrang fast parallel laufen. 

y) Adonis autumnalis L. Diesen aus dem Anschluß an das Vegetative 
als primitiv erkannten Verhältnissen im Gefäßbündelverlauf der Balg- 
frucht von Aquilegia alpina L. und auch im Gynaeceum von Nigella 
arvensis L. kommt die Verzweigungsart der wasserleitenden Elemente 
in der Nuß von Adonis autumnalis L. am nächsten (Abb. 63). Außer von 
zwei ventralen Bündeln v G und einem dorsalen d G, die sich bis in den 
Narbenteil fortsetzen, wird das Blatt in ähnlicher Weise wie bei der Balg- 
frucht durch zahlreiche kleinere längs Z und quer Q verlaufende Stränge 
versorgt. In der Abbildung sind wieder nur die auf der dem Beschauer 
zugekehrten Seite eingezeichnet. Die Trennung in drei Haupt- und 
mehrere parallel gerichtete Nebenbündel erfolgt schon sehr früh im ba- 
salen Teile des Fruchtblattes. Besonders beachtenswert sind die durch- 
weg paarig die Frucht durchziehenden ventralen Leitungsbahnen v @. 
Von hier aus ist die Verknüpfung mit der Balgfrucht sehr naheliegend, 
wo die in zwei Längsreihen angeordneten zahlreichen Samenanlagen von 
zwei ventralen Gefäßsträngen versorgt werden. Da aber in der Nuß nur 
noch eine funktionsfähige Samenanlage vorhanden ist, wird auch nur von 
einem ventralen Gefäßstrang aus, da wo die Samenanlage in die Frucht- 
blatthöhle umbiegt, ein Bündel G Sa an das Makrosporangium abgegeben. 
Eine Versorgung der unvollkommen entwickelten Samenanlagen durch 
seitliche Abzweigungen unterbleibt. 

6) Ranunculus muricatus L. Bei den verschiedenen Ranunculus-Arten 
herrscht eine große Mannigfaltigkeit im Gefäßbündelverlauf. Groß- 
früchtige Formen, wie Ranunculus arvensis L. (Lonay, 1901, 8.16, 
Tafel 2, Abb. 15),habenein reich verzweigtes System, das der Versorgungs- 
art bei Balgfrüchten oder noch mehr der bei Adonis autumnalis L. sehr 
ähnlich ist. Eine Reihe von Übergangsformen führt schließlich zu den 
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am weitesten reduzierten: Ranunculus aquatilis und longirostris. Nach 
Cuute (1930, S. 717, Tafel 43, Abb. 46; Tafel 44, Abb. 68) sind diese 
Arten so weit abgeleitet, daß die ventralen Leitungsbahnen ,,as distinct 
bundles have completely disappeared“. Eine Stufe mittlerer Entwick- 
lungshöhe ist bei Ranunculus muricatus L. erreicht (Abb. 64 und 67). 
Abb. 67, ein einfacher Längsschnitt durch das Carpell, gibt über die Ver- 
zweigung der Gefäßbündel im basalen Teile des Fruchtblattes Aufschluß. 
Aus der Blütenachse tritt ein einheit- 
liches Bündel @ (Abb. 67) in das Car- 
pell ein. Die in Wahrheit aber drei- 
fache NaturdiesesGefäßstrangesoffen- 
bart sich sehr bald in der Auflösung 
in eine dorsale d G und zwei ventrale 
v G Leitungsbahnen, die schon an der 
Basis des Fruchtblattes erfolgt (Ab- 
bild. 67 V p und 64). Dasfür die Samen- 
anlage bestimmte Bündel GSa diffe- 
renziert sich ebenfalls an diesem Ver- 
zweigungspunkt Vp (Abb. 67) heraus, 
so daß hier keine Möglichkeit mehr be- 
steht, etwas über die Herkunft dieses 
Elementes auszusagen. Aber in den 
noch nicht so weit abgeleiteten For- 





men: Ranunculus acer und Ficaria 
(Cavure, 1930, S.709, Tafel43, Abb.29 
und 37; Tafel 44, Abb. 59 und 60) ist 
die enge Beziehung zu einem der bei- 
den ventralen Bündel wie bei Adonis 
(Abb. 63) ganz offensichtlich. Eine 
Verbesserung der Versorgung wird bei 
Ranunculus muricatus L. durch zwei 
weitere ,,dorsal-laterale‘‘ Bündel d1G 
gewährleistet, die bereits im basalen 


Abb. 67. Längsschnitt durch ein Carpell von 
Ranunculus muricatus L. mit eingetragenem 
Gefäßbündelverlauf. G einheitlicher Gefäß- 
strang, der aus der Achse in das Fruchtblatt 
eintritt, Vp Verzweigungspunkt, das Bündel 
@ gabelt sich in ein dorsales dG, zwei ven- 
trale » G, von denen im Schnitt nur eins ge- 
troffen ist, und in ein Bündel für die einzige 
Samenanlage G Sa. Bei Ai Abzweigung eines 
„dorsal-lateralen‘‘ Gefäßstranges di1G vom 
medianen dorsalen Biindel dG. V Vereini- 
gungspunkt der ,,dorsal -lateralen‘‘ Bündel 
mit den ventralen. Bei A 2 gibt jedes ventrale 
Bündel einen weiteren Zweiga@in das Frucht- 
blatt ab. Das gleiche erfolgt bei A3 von den 
„dorsal-lateralen‘‘ Bündeln aus. Vergr. 16:1. 


Teile des Carpells (bei A 1, Abb. 67) 

vom medianen (dorsalen) abzweigen. Ihr Verlauf fällt aus der medianen 
Schnittebene heraus, wie man deutlich auf dem mit der Längsansicht ver- 
bundenen Querschnitt in Abb. 64 erkennen kann. Sie durchziehen die 
Flanken des Blattes. Dicht oberhalb der Fruchtblatthöhle treten sie mit 
den paarigen ventralen Leitungsbahnen » G zusammen, um dann von 
dieser Stelle aus (in Abb. 64 mit V bezeichnet) nur noch als zwei einander 
parallel laufende Gefäßstränge das Fruchtblatt seitlich bis hinauf zur 
Narbe neben dem dorsalen Bündel d @ zu durchziehen. Vor ihrer Ver- 
einigung bei V, etwa in halber Höhe des Carpells, verzweigen sich jedes 
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ventrale v G und jedes „dorsal-laterale‘‘ Bündel d/ G noch einmal. Die 
Abzweigungsstelle von den ventralen Bündeln A 2 liegt etwas tiefer als 
die von den ,,dorsal-lateralen“ A 3. Diese kleineren Blattspuren a G 
setzen sich ein Stück weit in den oberen Teil des Fruchtblattes fort. Das 
letzte Drittel bleibt von ihnen frei. 

€) Clematis recta L. Die Nüsse von Clematis und Anemone, die wir 
unschwer als reduzierte Balgfrüchte deuteten, sind bezüglich der Gefäß- 
bündelversorgung stark abgeleitet. Und doch sind Anklänge an den 
primitiven Typ auch hier noch nachzuweisen. Ein einheitliches Bündel, 
das von der Achse aus in das Fruchtblatt von Clematis recta L. (Abb. 65) 
in ähnlicher Weise wie bei Ranunculus muricatus L. abzweigt, teilt sich 
sehr bald in zwei, ein dorsales d G und ein ventrales v G. Erst wenig 
unterhalb der unvollkommen entwickelten Makrosporangien schickt der 
ventrale Strang einen Zweig G Sa in die funktionsfähige Samenanlage. 
Dieser durchzieht die Samenschale zunächst parallel zum dorsalen Bündel 
d G, biegt an der Raphe um und steigt, ein klein wenig gegen die Mittel- 
lage verschoben, auf der ventralen Seite wieder auf @ Sa v. So erklärt es 
sich, daß auf dem Querschnitt genau vor dem dorsalen Bündel (Abb. 47 a 
und b) und etwas schräg vor dem ventralen in der Samenschale ein Be- 
zirk von Leitungsgewebe auftritt. Erst in der Region der paarigen, nicht 
mehr völlig entwickelten Samenanlagen kommt die wahre Zusammen- 
setzung des bis dahin einheitlichen ventralen Gefäßstranges v @ zum Aus- 
druck. Er gabelt sich in zwei, die sich eine Strecke weit neben dem dor- 
salen Bündel d G in den schmalen oberen Teil des Fruchtblattes hinein 
fortsetzen. Gerade dieser Bezirk, der schon in morphologischer Be- 
ziehung für den Anschluß an die Balgfrucht ausschlaggebend war, zeigt 
auch bezüglich der wasserleitenden Elemente den primitiveren Zustand. 
Ich möchte wohl annehmen, daß diese Aufteilung in zwei Bündel vor den 
paarig angelegten Nebensamenanlagen N Sa auf eine Beziehung zu diesen 
hindeutet, wenn auch eine besondere Versorgung von da aus für jedes 
einzelne Makrosporangium nicht mehr eintritt. 

£) Anemone nemorosa L. Bei Anemone nemorosa L. läßt sich eine Auf- 
teilung in zwei ventrale Bündel nicht mehr nachweisen. Die bei der 
vorigen Art zuletzt erwähnten Argumente fehlen also bei Anemone 
(Abb. 66). Aus dem von der Achse abgegebenen einheitlichen Bündel 
trennt sich an der Fruchtblattbasis ein medianes dorsales d G ab, das das 
Carpell der ganzen Länge nach durchzieht. Der andere Zweig v G, von 
dem wir wegen der Verwandtschaft zu Clematis annehmen dürfen, daß 
er ebenfalls zwei ventralen gleichwertig ist, steigt an der Bauchseite auf, 
um dann, etwa auf halber Höhe, in die Hauptsamenanlage abzubiegen 
@ Sa. Auch bei diesen Formen durchläuft das Bündel die Samenanlage 
über die Raphe hinaus und wird ventral noch ein Stück weit sichtbar 
G Sa v, wieder ein klein wenig aus der Medianebene herausgerückt, was 
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sich auf dem mit der Abbildung verknüpften Querschnitt deutlich er- 
kennen läßt. 

So bestätigen und ergänzen die anatomischen Untersuchungen die 
Möglichkeit einer von morphologischen Gesichtspunkten aus gewonnenen 
Einordnung der erwähnten Carpellformen. Die Tendenz, vom Primi- 
tiven zum Abgeleiteten fortzuschreiten, ist in jeder Reihe verwirklicht. 
Die Wege, die dabei eingeschlagen werden, sind verschieden und ent- 
fernen sich verschieden weit vom Ausgangspunkte. Abgesehen von 
Nigella ist das Endergebnis jeder Entwicklungsreihe ausgehend von der 
Balgfrucht die Nuß. . 


C. Zusammenfassung. 

1. An plastischen Querschnittbildern ist der morphologische Gesamt- 
aufbau der euzyklischen Blüte von Aquilegia alpina L. dargestellt. Die 
Anordnung der einzelnen Blattkreise der Blüte immer auf einer Höhe ist 
etwas Abgeleitetes, während die Variabilität in der Zahl der Staubblatt- 
zyklen sowohl wie der Nachweis einzelner Restglieder aus einem zweiten 
Fruchtblattwirtel den Anschluß an die durch unbestimmte Zahlenver- 
hältnisse charakterisierten primitiveren hemi- und azyklischen Ranun- 
culaceen-Blüten ermöglichen. 

2. In gleicher Weise wie für Aquilegia ist der plastische Aufbau einer 
jungen Blütenknospe von Delphinium elatum L. veranschaulicht. Wäh- 
rend hier die Zygomorphie ein abgeleitetes Merkmal darstellt, zeigt sich 
das Primitive in einer ausgesprochen schraubigen Anordnung der An- 
theren und Carpelle. 

3. Zahl und Anheftung der Samenanlagen und die Stellung der 
Fruchtblätter auf langer oder gestauchter Achse führen zu einer Anord- 
nung der untersuchten Fruchtformen, die sich in mehrere Zweige auflöst, 
da primitive und abgeleitete Merkmale vielfach bei einer Form zu- 
sammentreffen. Ausgangspunkt ist die Balgfrucht. Eine Reihe führt 
über adonisartige Formen zu der Nußfrucht von Ranunculus, eine andere 
zu Clematis, eine dritte zu Anemone und eine vierte zum syncarpen 
Gynaeceum von Nigella. 

4. An der Balgfrucht von Aquilegia alpina L. sind Anlage und Weiter- 
entwicklung der Makrosporangien bis zum achtkernigen Embryosack auf 
verschiedenen Entwicklungsstufen dargestellt. 

5. Längsschnittbilder durch verschieden alte Carpelle von Clematis 
recta L. zeigen Anlage, Ein- und Wiederaufkrümmung der Hauptsamen- 
anlage. 

6. Die Entwicklungsgeschichte der unvollkommen ausgebildeten 
Nebensamenanlagen von Clematis recta L. ist in einer fortlaufenden Reihe 
dargestellt. Solche Nußfrüchte, die neben einer funktionsfähigen mehrere 
in der Entwicklung zurückbleibende Samenanlagen aufweisen, bilden 











Übergangsformen, die die Balgfrucht mit der Nuß, in der nur noch eine 
angelegt und entwickelt wird, verbinden. 

7. Die in ihrer Entwicklungsgeschichte verfolgte Fruchtblattana- 
tomie der Balgfrucht von Aquilegia alpina L. kommt der des vegetativen 
Blattes am nächsten, was auch durch die Ausbildung von Spaltöffnungen 
und Haaren, wie an den Laubblättern von Aguilegia, betont wird. Darin 
liegt ein weiterer Beweis für die Primitivität der Balgfrucht. Im reifen- 
den Fruchtblatt tritt eine Umdifferenzierung der die Gefäßbündel um- 
gebenden Zellgewebe und der inneren Epidermiszellen ein. Damit ver- 
bindet sich die Übernahme neuer Funktionen: Festigung und Ausstei- 
fung, Bildung eines Öffnungsmechanismus für die reife Frucht. 

8. Jedes Fruchtblatt des partiell synearpen Gynaeceums von Nigella 
arvensis L. steht im anatomischen Bau der Balgfrucht sehr nahe. Be- 
achtenswert ist die deutliche Umkehrung der Blattanatomie. Die palis- 
sadenähnlichen Assimilationszellen werden auf der Fruchtblattaußen- 
seite, morphologisch Blattunterseite, angelegt, wo bessere Assimilations- 
bedingungen herrschen. Diese Umkehrung ist durch die neuen Funk- 
tionen des Fruchtblattes bedingt. 

9. In dem Fruchtblatt von Clematis recta L. ist weder ein typisches 
Assimilationsgewebe wie in der Balgfrucht, noch ein zusammenhängendes 
Festigungsgewebe wie in vielen anderen Nußfrüchten ausgebildet. In 
reifen Früchten sind die Nachbarzellen der Gefäßbündel und die meisten 
Zellen der inneren Epidermis stark verdickt und verholzt. 

10. Eine deutliche Trennung von Assimilations- und Festigungs- 
gewebe ist im reifen Fruchtblatt von Ranunculus muricatus L. wahrnehm- 
bar. Die Entstehung des aus den inneren Schichten des Carpells sich bil- 
denden Überkreuzungsgewebes ist für Ranunculus arvensis L. entwick- 
lungsgeschichtlich verfolgt. 

11. Die Verteilung der Gefäßbündel in den untersuchten Frucht- 
formen stützt die zunächst nur von morphologischen Gesichtspunkten 
aus getroffene Einordnung der Carpelle. Primitive Formen mit einem 
reich verzweigten System führen zu den infolge Reduktion abgeleiteten. 


E. Raßner: 


Die vorliegende Arbeit wurde im botanischen Institut der Universität 
zu Marburg (Lahn) angefertigt. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. P. CLau/sen, der 
mir die Anregung zu dieser Arbeit gab, möchte ich ganz besonders herz- 
lich danken für das unermüdliche Interesse und die rege Anteilnahme, die 
er meiner Arbeit und meiner En. allezeit hat zuteil werden 
lassen. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel XI. 

Abb. 1a—g. Querschnitte in verschiedenen Höhenlagen durch eine junge 
Knospe von Aquilegia alpina L. in plastischer Darstellung. Vergr. 20:1. BA 
Blütenachse, @ Gefäßbündel, K 1—K 5 Kelchblätter, äußere Blütenhülle; Sp 1 bis 
Sp5 gespornte Kronblätter, innere Blütenhülle. 

Abb. la. Der am weitesten unten durch die Knospe geführte Schnitt. F1 
bis F 5 die hier noch getrennten Seitenlappen der 5 Kelchblätter. 

Abb. 1b. Der mediane Teil jeder Kelchblattspreite erscheint flächig ausge- 
zogen und verbindet die beiden getrennten Flügel F aus Abb. 1 a miteinander. 
rL radial verlaufende Leitungsbahnen in den Kelchblättern. 

Abb. 1 c. Die Ansatzstellen a der Kelchblätter an der Blütenachse sind sicht- 
bar. M Mediane der Kelchblätter; L1, L2, L3 die drei das vordere Kelchblatt 


K 1 versorgenden Leitungsbahnen. 
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Abb. 1d. Die 5 gespornten Kronblätter Sp 1—Sp5 sind an der Blütenachse 
inseriert. @ einheitliche Gefäßstränge, die die Blätter der inneren Blütenhülle 


versorgen. 

Abb. le. In dieser Region haben sich die ersten Staubblätter von der Achse 
getrennt. Die dem Kelch vorgelagerten Zeilen A1 zeigen gegenüber den der 
Krone superponierten A2 ein Staubblatt mehr. Die Spreiten der Spornkron- 
blätter 8Sp1—8p5 haben sich entfaltet. R oberer, noch sichtbarer Rand der 
Spornröhre von 8p3. 

Abb. 1 f. Sämtliche Staubblätter und die beiden Staminodialquirle St1 der 
Krone, St2 dem Kelche vorgelagert, sind angeschnitten. Die zuerst entstandenen 
Antheren zeigen ihre Staubbeutel. Die Spornkronblätter Sp 1—Sp5 decken sich 
rechtsläufig nach 2/,, während die Kelchblätter K 1—K 5 linksläufig nach 2/, 
aneinander anschließen. 

Abb. 1g. Die Blütenachse wird von 5 Carpellen Ca 1—Ca5 gekrönt, die hier 
im basalen Teil noch zusammenhängen. Sa Sam 

Abb. 2 a—i. Querschnitte in verschiedenen Hohenlagen durch eine junge 
Knospe von Delphinium elatum L. in plastischer Darstellung. Vergr. 20 : 1. 

Abb. 2 a. Querschnitt durch die Blütenachse in Hôhe der Vorblatter. a = a- 
Vorblatt; 8 Andeutung einer Vorwölbung, die dem höher gelegenen £-Vorblatt 
zugehört. K 2 das gespornte zweite Kelchblatt. 

Abb. 2 b. Das £-Vorblatt hebt sich deutlicher aus der Achse heraus. 

Abb. 2 c. Die Sporne der Kronblätter C2 und C5 sind tangential ange- 
schnitten. schwG schwammiges Gewebe im Innern der Blütenachse. 

Abb. 2d. Der Zipfel eines weiteren Kelchblattes K 4 ragt in den Sporn von 
Kelchblatt K 2 hinein. 

Abb. 2 e. Die beiden Sporne der Kronblatter C 2 und C 5 sind auf dieser Höhe 
an der Blütenachse inseriert, ebenso Kelchblatt K 4. Ein Zipfel von Kelchblatt 
K 5 schiebt sich rechts in den von Kelchblatt K 2 gebildeten Sporn. 

Abb. 2f. FinfKelchblatter K 1—X 5 sind zu erkennen. Das gespornte Kelch- 
blatt K 2 hat in dieser Höhe seine Spreite entfaltet. K 5 zeigt den Ansatz an der 
Blütenachse. Die Röhren der Kronblatter C2 und C 5 öffnen sich an den einander 
zugekehrten Seiten. Ein weiteres Kronblatt C7 ist angeschnitten. Zwischen C2 
und C5 gliedert sich eine Anthere A ab. 

Abb. 2g. Die Deckung der gespornten Kronblätter C2 und C5 und die 
eigentiimlichen Verhältnisse in der Deckung von C7 und C2 sind angedeutet. 
An Kronblatt C 7 ist die angelegte, aber funktionslos bleibende ,,Honig“‘tasche Ht 
sichtbar. Rechts in der Abbildung ist Kronblatt C 8 angeschnitten. Unten links 
erscheinen die in der Entwicklung zurückbleibenden Kronblätter C1 und C4 
als kleine Hicker. Die Abgliederung weiterer Antheren A ist erfolgt. 

Abb. 2h. In dieser Höhe sind die unvollkommen entwickelten Kronblätter 
C3 und C6 angeschnitten. 

Abb. 2i stellt das Delphinium-Diagramm mit eingetragenen Achterpara- 
stichen dar. Die Fruchtblätter Ca 1—Ca 3 setzen die Staubblattschraube fort. 

Abb. 2 k. Längsschnitt durch eine Knospe von Delphinium elatum L., in den 
die Orientierung des Querschnittes Abb. 2 i eingetragen ist. Vergr. 20 : 1. 
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ÜBER PLASMOPTYSE BEI HYDRODICTYON UTRICULATUM. 
Von 
WILHELM HOLDHEIDE. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. Juli 1931.) 


I. Einleitung. 

Es sei zunächst auf die Bezeichnung Plasmoptyse kurz eingegangen. 
Bei Beschreibung der verschiedenen Erscheinungen dieser Art in der 
Literatur wird meistens darauf hingewiesen, daß dieser Terminus von 
ALFRED FiscHErR stammt, der ihn zuerst auf eine gewisse Erscheinung, 
die er an Bakterien beobachtete, anwandte (A. Fiscuzr 1900). Er ver- 
stand unter Plasmoptyse das ,, Ausspeien‘‘ von Protoplasma aus der noch 
lebenden Zelle. 

Ein solches wurde auch schon früher (NoLL, ESCHENHAGEN u. a.) be- 
obachtet, nur sprach man bis dahin einfach von einem ,,Platzen‘‘ der 
Zellen. Auch nach Fischer wurde die Erscheinung noch von einer ganzen 
Reihe von Forschern an verschiedenen Objekten und unter verschiedenen 
Bedingungen untersucht. Eine ausführliche Zusammenstellung erübrigt 
sich, da sie von Küster (1929, S. 85) schon gegeben wurde. Heute be- 
zeichnet man jedes Platzen einer Zelle als Plasmoptyse, einerlei, ob dabei 
der Inhalt der Zelle ausgeschleudert wird oder nicht. In diesem Sinne 
wird das Wort auch im folgenden verwendet. 

Man kann eine ‚natürliche‘ von der ‚experimentellen‘ Plasmoptyse 
trennen. Da uns erst die experimentelle Plasmoptyse dem Verständnis 
der Erscheinung näher bringt, und da ihre Ursachen — wenigstens bis zu 
einem gewissen Grade — bereits klargestellt sind, so mag sie hier zuerst 
besprochen werden. Es handelt sich um zwei Typen: die osmotische Plas- 
moptyse und die Defektplasmoptyse. 

Am leichtesten verständlich ist die osmotische Plasmoptyse, die da- 
durch zustande kommt, daß der Druck im Innern der Zellen durch 
Wasseraufnahme von außen solange gesteigert wird, bis die Zellen platzen. 
Hierfür gibt es viele bekannte Beispiele. Bringt man z. B. Meeresalgen 
(Bryopsis, Derbesia, Nott 1888; Bornetia, ULEHLA 1926) in Süßwasser, 
so nehmen sie infolge des stark verminderten osmotischen Wertes des um- 
gebenden Mediums rasch Wasser auf, und zwar solange, bis sie schließlich 
platzen. Bei Bornetia dauert dies etwa 40 Sek. Dieser Vorgang ist rein 
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physikalisch bedingt, und die Zelle kann an seinem Ablauf nichts ändern, 
da sie ja keine Zeit zur Adaptierung hat. Im Meerwasser steht die Saug- 
kraft der Zellen im Gleichgewicht mit derjenigen des AuBenmediums. 
Der Zellsaft ist etwas konzentrierter als das Meerwasser. Die Differenz 
zwischen dem osmotischen Wert der Zelle und ihrer Saugkraft bedingt 
einen normalen Wanddruck. Beim Übertragen in SüBwasser kommt die 
Saugkraft der Zelle voll zur Geltung, da die Saugkraft des Wassers gleich 
Null ist. Infolgedessen nimmt sie viel Wasser auf, und der Wanddruck 
steigt so stark an, daB sie schlieBlich platzt. 

Im Prinzip gleich liegt der Fall, wenn Zellen von SüBwasseralgen 
oder Pilzen in steigend konzentrierteren Glyzerin- oder Zuckerlésungen 
gehalten werden, bis sie sich durch eine entsprechende Stoffaufnahme 
oder -bildung den veränderten osmotischen Verhältnissen angepaBt 
haben. In reines Wasser zurückgebracht, nehmen sie ebenfalls infolge 
ihrer gesteigerten Saugkraft solange Wasser auf, bis sie platzen (vgl. auch 
ESCHENHAGEN 1889, BRAND 1903, REINHARDT 1892). 

In diesen Fallen sprechen wir von osmotischer Plasmoptyse, da die 
Ursache eine Steigerung des osmotischen Druckes ist. 

Um einen anderen Typus, den ich als Defektplasmoptyse bezeichne, 
und der ebenfalls schon oft beobachtet und beschrieben wurde (vgl. 
Küster 1929), handelt es sich dann, wenn Wurzelhaare in schwachsauren 
Medien an der Spitze platzen. STIERR (1903) beschreibt die Erscheinung 
ausführlich und führt sie auf eine Beeinflussung der jugendlichen Mem- 
bran durch H-Ionen zurück, eine Auffassung, der auch ich mich auf 
Grund eigener Beobachtungen anschließen muß. ScHÂDE (1923) macht 
die gleiche Beobachtung an Wurzelhaaren von Hydrocharis morsus ranae, 
die der Einwirkung stark verdünnter (z. B. 0,0005%) saurer Farbstoffe 
ausgesetzt werden; sie platzen nach einer gewissen Zeit an der Spitze und 
lassen Plasma austreten. Charakteristisch für diese Erscheinung ist, daß 
sie immer an jungen noch wachsenden Haaren auftritt. Von einer Er- 
höhung des normalen Turgordruckes kann hier keine Rede sein, wie sich 
beim Studium der Erscheinung an Hydrocharis-Haaren feststellen ließ. 
Wird nämlich der osmotische Druck in allen Haaren einer Wurzelspitze, 
den ausgewachsenen sowohl wie den jüngsten, eben im Entstehen be- 
griffenen durch Zugabe von Alkohol bestimmter Konzentration erhöht 
— hiermit wird schon als Tatsache vorweggenommen, was diese Arbeit 
erst zu beweisen hat —, so platzen nur die älteren und alle noch im 
Wachstum begriffenen Haare, soweit sie eine Vakuole besitzen, die jüng- 
sten, eben erst im Entstehen begriffenen, platzen nicht. In einer n/50 
HCI-Lösung sind es aber gerade diese jüngsten Wurzelhaare, die fast 
augenblicklich platzen, während die älteren hier nicht reagieren. Man 
muß also zu dem Schluß kommen, den schon STIEHR gezogen hat, daß 
nämlich durch die H-Ionen die Membranbildung gestört wird. Die eben 
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gebildete junge Membran muß irgendwie brüchig werden, so daß der 
vorhandene Druck genügt, um sie zu sprengen. ZIEGENSPECKs Beob- 
achtung chemisch abweichender Membranpartien an den Spitzen der 

Der natürlichen Plasmoptyse begegnen wir beim Platzen der Asci der 
Ascomyceten und der Sporangien gewöhnlicher Mucorineen. Besonders 
bekannt ist Pilobolus, dessen Sporenköpfchen durch das Platzen des stark 
gespannten Trägers an bestimmt vorgebildeter ringförmiger Zone weit 
fortgeschleudert wird. Hier wird zweifellos der Druck im Innern des 
Trägers durch Erzeugung osmotisch wirksamer Stoffe hervorgebracht; 
aber auch die Stelle, an der das Reißen erfolgt, muß durch bestimmte 
Veränderungen der Membran vorgebildet sein. 

Um einen besonders interessanten Fall natürlicher Plasmoptyse han- 
delte es sich bei den Pollenschläuchen. Nach Prurrzr (1904) soll hier 
das Platzen dadurch zustande kommen, daß das Membranwachstum auf- 
hört, während die Bildung osmotischer Substanz fortdauert. Daß eine 
solche Erklärung für die Wurzelhaare nicht zutreffen kann, ist sicher ; ob 
sie für die Pollenschläuche richtig ist, wird bestritten. Wenn diese auf 
dem Objektträger in irgendeinem Kulturmedium platzen, so ist das ohne 
biologisches Interesse. Es ist aber zu bedenken, daß der Spermakern nur 
durch Platzen des Pollenschlauches zur Eizelle kommen kann; dieses muß 
also irgendwie vorbereitet werden. 

Es sei nun anschließend gleich vorweggenommen, daß die in vor- 
liegender Abhandlung untersuchte Erscheinung einen eigenartigen Fall 
experimenteller osmotischer Plasmoptyse darstellt. 


II. Die Ursache der Plasmoptyse bei Hydrodictyon. 


Wie schon in der vorläufigen Mitteilung erwähnt wurde, war die Ver- 
anlassung zu vorliegender Arbeit die Beobachtung, daß Netze von Hydro- 
dictyon utriculatum bei Behandlung mit dem von PFEIFFER v. WELLHEIM 
zur Fixierung empfohlenen Gemisch von Formol, Holzessig und Methyl- 
alkohol platzen. Mit bloBem Auge sieht man dabei zuckende Bewegungen 
durch die Netze gehen; betrachtet man die Zellen dann unter dem Mikro- 
skop, so findet man sie der Länge nach aufgerissen. 

Es waren nun zunächst die Ursachen des Platzens festzustellen, dann 
die Bedingungen zu analysieren, unter denen es erfolgt, es war fest- 
zustellen, wodurch und inwieweit der Vorgang zu beeinflussen ist, und 
deraus waren schließlich Schlüsse zu ziehen auf die Eigenschaften des 
Protoplasten und der Zellhaut, von deren Verhalten ja die Erscheinung 
abhängen muß. \ 

Als erstes war zu ermitteln, welcher von den drei Stoffen des Fixier- 
gemisches die Plasmoptyse der Zellen verursacht. Es stellte sich heraus, 
daß es der Methylalkohol ist. Im reinen Methylalkohol platzen die Zellen 
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augenblicklich, während die beiden anderen Stoffe, Holzessig und Form- 
aldehyd, ohne diese Wirkung bleiben. Nach dem, was sich im Verlaufe 
uer weiteren Untersuchungen ergab, hätten auch diese die gleiche Wir- 
kung haben können, wenn sie nicht in den erforderlichen Konzentrationen 
viel zu giftig wären und die Zellen sofort töteten. 

Schwieriger war es, das Zustandekommen der Plasmoptyse zu er- 
klären. Die Ursache konnte entweder eine Veränderung der physikali- 
schen Eigenschaften der Zellhaut, also eine Abnahme ihrer Festigkeit 
sein, oder in einer Veränderung des osmotischen Druckes liegen. Bei 
Mougeotia, die ebenfalls in Alkohol platzt, hat Bewzcke (1898) an eine 
Veränderung der Membran gedacht. Bei der großen Geschwindigkeit, 
mitder das Platzen bei Hydrodictyonerfolgt —eskam zunächst konzentrier- 
ter Methylalkohol zur Verwendung —, lag es nahe, auch hier eine Ver- 
änderung der Zellmembran durch den Alkohol anzunehmen, die etwa in 
einer raschen Entquellung und Schrumpfung der äußersten Schichten be- 
stehen konnte, zumal die Membranfetzen nach Sprengung der Zellen sich 
alle mehr oder weniger stark nach außen umrollen. Aber die Vermutung 
erwies sich als falsch, denn 1.: die Einrollungen gingen, wenn die zerfetzten 
Zellmembranen in Wasser zurückgebracht wurden, nicht nur nicht 
zurück, sondern verstärkten sich oft noch, und 2. zeigten auch Membran- 
splitter, die von gesunden Zellen dadurch hergestellt wurden, daß sie 
durch plötzlichen heftigen Druck auf das Deckglas zum Platzen gebracht 
wurden, ebensogut die Tendenz, sich nach außen aufzurollen. Daß eine 
Entquellung der Membran keine oder nur eine sehr geringe Rolle spielt, 
konnte außerdem durch Messungen festgestellt werden. Zu diesem 
Zwecke wurden Zellen an einem Ende abgeschnitten, so daß die Membran 
völlig entspannt war, und vor und nach der Behandlung mit reinem 
Methylalkohol genau gemessen; eine Verkürzung infolge des Alkohol- 
einflusses konnte durchaus nicht festgestellt werden. Da es sich bei 
Hydrodictyon um relativ große, aber für derartige Messungen doch immer 
noch zu kleine Zellen handelt, besonders, wenn nur eine Verkürzung um 
wenige Prozent hätte in Frage kommen sollen, so wurden zur Kontrolle 
noch Internodialzellen von Nitella, die ebenfalls durch Alkohol zum 
Platzen gebracht werden können, in gleicher Weise behandelt und ge- 
messen. Aber auch hier war nichts von einer Verkürzung festzustellen, 
obwohl bei diesem Objekt auch eine prozentual geringere Schrumpfung 
hätte deutlich werden müssen. LEPESCHKIN (1918), der Plasmoptyse an 
Spirogyra beobachtete, stellte fest, daß die Festigkeit der Membran durch 
Alkohol nicht verändert wird. Aber selbst eine beträchtliche Vermin- 
derung derselben mit einer eventuellen Schrumpfung durch Entquellung 
hätten kaum dazu ausgereicht, die große Gewalt verständlich zu machen, 
mit der die Zellen, besonders in reinem Methylalkohol, explodierten. Der 
Erscheinung muß also eine andere Ursache zugrunde liegen. Als solche 
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bleibt nur die Zunahme des Innendruckes, und diese kann nur durch 
schnelles Eindringen des Alkohols zustande kommen. 

Um zu sehen, wie sich der Protoplast ohne das Widerlager der Zellhaut 
dem Alkohol gegenüber verhält, wurden Zellen in 0,6 Mol. KNO, plas- 
molysiert — in schwächeren Plasmolyticis dauert es ziemlich lange, bis 
sich das Protoplasma von der Wand abhebt, und auBerdem tritt noch 
Krampfplasmolyse ein — und dann mit konzentriertem Methylalkohol 
behandelt. Das Ergebnis war, daB sich der Plasmaschlauch innerhalb 
der intakten Zellhaut ruckartig ausdehnte und zerriB, weil er offenbar der 
Dehnung nicht rasch genug zu folgen vermochte. Jedenfalls hatte sich auch 
schon ein Erstarrungshäutchen an seiner Oberfläche gebildet (Küster 
1929), besonders da die Konzentration des Plasmolyticums ziemlich 
hoch war. Die Ausdehnung des Protoplasten läßt sich nur so erklären, 
daß man annimmt, der Alkohol dringt so rasch und in so großer Menge 
ein, daß eine augenblickliche heftige Steigerung des osmotischen Druckes 
dadurch hervorgerufen und durch sie schließlich auch das Platzen des 
Plasmaschlauches herbeigeführt wird. Die Zellen verhalten sich also ähn- 
lich wie plasmolysierte Zellen in Wasser. 

Plasmolysiert man Nitella-Rhizoide in 0,4 Mol. Rohrzucker, so zer- 
fällt der Zellinhalt in eine Anzahl Teilprotoplasten, die miteinander 
durch Plasmastränge in Verbindung stehen. Auch diese Teilprotoplasten 
verhalten sich dem Methylalkohol gegenüber in prinzipiell gleicher 
Weise; sie platzen nicht nur ein, sondern oft drei- bis viermal hinterein- 
ander, da sich die Wunde offenbar immer wieder schließt, noch bevor ein 
endgültiger Konzentrationsausgleich stattgefunden hat. Ein im wesent- 
lichen gleiches Ergebnis erhält man, wenn man Hydrodictyon-Zellen zu- 
nächst in 12% Rohrzuckerlösung plasmolysiert und dann mit einer gleich- 
starken Zuckerlösung behandelt, die diesmal aber den Zucker in 50% 
Methylalkohol gelöst enthält: der Protoplast dehnt sich rasch aus und 
legt sich der Zellwand an, vorausgesetzt, daß er nicht schon vorher platzt. 
Bei allen drei Vorgängen sieht man also direkt die durch den rasch ein- 
dringenden Stoff bewirkte Druckzunahme in der Vakuole. Behandelt 
man nichtplasmolysierte Zellen mit der Alkohol-Zuckerlösung, so platzen 
sie ebenfalls. Die durch den Zucker ängestrebte Plasmolyse wird durch 
den Alkohol mehr wie kompensiert. Nimmt man aber statt der 50%igen 
Lösung von Methylalkohol in 12% Rohrzucker eine solche von 9—12%, so 
tritt nach einiger Zeit Plasmolyse ein. Hier dringt zwar der Alkohol auch 
schnell ein, schneller als das Wasser heraus kann, der durch ihn erzielte 
Druck reicht aber zum Platzen nicht aus, und nach Herstellung des 
Gleichgewichtes zwischen Zellsaft und Außenflüssigkeit in Bezug auf den 
Alkohol wird durch den Wanddruck das Wasser-Alkoholgemisch wieder 
hinausgepreßt. Gleichzeitig wird auch der Zucker seine normale osmo- 
tische Wirksamkeit entfalten und der Zelle solange Wasser und Alkohol 
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entziehen, bis in Bezug auf die übrigen im Zellsaft gelésten Substanzen 
Konzentrationsgleichgewicht mit dem Zucker eingetreten ist. Nur wenn 
sehr viel weniger Alkohol zu der Zuckerlésung zugesetzt wird, etwa 2 
oder 3%, wie das OvERTON (1895) getan hat, tritt die Plasmolyse sofort 
ein, weil durch die starke Saugkraft des Zuckers die durch den Alkohol 
bewirkte schwache Ausdehnung verdeckt wird. OVERTON hat aus seinen 
Versuchen den Schluß gezogen, daß Alkohol und eine Reihe anderer Sub- 
stahzen, die hier nicht aufgezählt werden sollen, so rasch wie Wasser in 
die Zelle dringen und deshalb nicht zur Plasmolyse führen können. Nach 
meiner Erfahrung mit höheren Konzentrationen derselben Stoffe sieht 
es aber so aus, als ob diese noch rascher in die Zelle gehen als das Wasser 
heraus kann. Nur bei dieser Annahme läßt sich ja die Drucksteigerung 
verstehen, die zum Platzen führt. Versteht man unter Geschwindigkeit 
die Menge des bewegten Stoffes, gemessen durch sein Volum, so ist in der 
Tat die Geschwindigkeit des eintretenden Alkohols größer als die des aus- 
tretenden Wassers. Denkt man aber bei Geschwindigkeit an die Zahl der 
bewegten Moleküle, so ist die Sache anders. Darauf wird in Abschnitt 
VIIe zurückzukommen sein. 

Übrigens kann man bei Anwendung von 30—40% Alkohol direkt 
sehen, wie sich die Zellen langsam straffen. Bei der Ausbreitung der Netze 
auf dem Objektträger werden die Maschen oft deformiert; sowie Alkohol 
zugesetzt wird, sieht man die Zellen prall werden und ihre natürliche Lage 
wieder annehmen. Auch solche, die ursprünglich z. B. nach oben gerich- 
tet waren, richten sich auf und ragen aus dem Tropfen heraus, was nur 
möglich ist, wenn die Membranen straffer gespannt werden, als sie es 
ursprünglich waren. 

Es bliebe noch zu entscheiden, ob der Alkohol direkt oder indirekt 
osmotisch wirkt, obwohl das erstere nach den bisherigen Ergebnissen das 
Wahrscheinlichere ist. LEPESCHKIN (1928) führt das Platzen der Spiro- 
gyra-Zellen in Aikohol auf eine indirekte Wirkung desselben zurück. 
Nach ihm wirkt er in der Weise, daß das in den Zellen vorhandene Tannin, 
welches unter normalen Umständen kolloidal gelöst ist, in molekular- 
dispersen Zustand übergeführt wird. Dadurch würde die osmotische 
Wirksamkeit des Zellsaftes bedeutend gesteigert : die Zelle nimmt Wasser 
auf, bis sie platzt. Wenn sich auch Tannin in Alkohol molekular auflöst, 
so wird doch dieser Effekt dadurch, daß es in Wasser leichter löslich ist 
(HoLLEMANN, Organische Chemie 5. Aufl., 8. 387), zum Teil wieder auf- 
gehoben. Außerdem dürfte die in Spirogyra-Fäden nachweisbare Tannin- 
menge kaum ausreichen, eine derartige Drucksteigerung herbeizuführen. 
Für Hydrodictyon kann jedenfalls LEPESCHKINs Annahme nicht gel- 
ten, weil hier überhaupt kein Tannin nachzuweisen ist. 
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III. Das physikalische Modell. 

Ließen die am lebenden Objekt gemachten Beobachtungen schon 
einen unzweideutigen Schluß auf die Ursache der Plasmoptyse zu, so war 
es doch wünschenswert, auch am Modell eine Bestätigung zu erhalten. 
Eine mikrochemische Reaktion, die es erlauben würde, den Alkohol direkt 
im Innern der Zellen nachzuweisen, gibt es nicht. Seine osmotische Wirk- 
samkeit wurde deshalb an einem Collodiumosmometer geprüft. 

Sind zwei mischbare oder ineinander lösbare Flüssigkeiten durch eine 
Membran getrennt, die für sie ungleich permeabel ist, so tritt der osmo- 
tische Druck immer auf der Seite deslangsamer permeierenden Stoffes auf. 
Wenn Wasser und Alkohol durch eine Membran getrennt werden, so hängt 
es demnach von deren Beschaffenheit ab, ob der Druck auf der Wasser- 
oder Alkoholseite entsteht. Nimmt man Pergament oder Schweinsblase, 
so ist es die Alkoholseite, nimmt man aber eine für Wasser schwerer per- 
meierbare Kautschukhaut, so ist es die Wasserseite. An Stelle des Kaut- 
schuks nahm ich eine Collodiumhaut, weil diese nicht nur für Alkohol, 
sondern auch für Wasser permeabel ist. Versuche mit solchen Membra- 
nen hat schon FLUSIN angestellt (1907). Während er aber auch mit ihnen 
gerade wie mit Schweinsblase den osmotischen Strom zum Alkohol ge- 
richtet fand, gelang es mir, die umgekehrte Richtung zu erzielen. 


Über eine Glasglocke von 38 mm Durchmesser und etwas nach außen um- 
gebogenem Rand, wurde mit Picein und Bindfaden eine Collodiummembran 
befestigt, die nach den Angaben CoLLANDERs (1926) ohne nachträgliche Alkohol- 
wirkung, also engmaschig hergestellt war. Er bezeichnete sie als Membran ersten 
Permeabilitätagrades im Vergleich zu solchen, die mit Alkohol bestimmter Kon- 
zentration nachbehandelt wurden und infolgedessen eine größere Porenweite 
aufwiesen. Es ist übrigens gleichgültig, welche Porenweite sie hat, da bei der 
nachträglichen Einwirkung des Alkohols diese doch verändert wird. Die Glas- 
glocke erhielt ein Steigrohr, wurde mit Wasser gefüllt und in Alkohol eingetaucht. 

Von mehreren Versuchen seien zwei hier angeführt. In einem Fall (Kurve 1, 
Abb. 1) befanden sich in der Glocke 38 com Wasser. Die Glocke selbst tauchte mit 
ihrem unteren Rand einige Millimeter tief in ein Gefäß mit 44 ccm absoluten Äthyl- 
alkohols, so daß der Alkohol nur bis zum Bindfaden reichte; nach Bedarf wurde 
sie dann gesenkt. Zunächst dehnte sich die Membran unter dem Einfluß des 
Alkohols beträchtlich aus und wölbte sich nach unten. Infolgedessen sank der 
Wasserspiegel im Steigrohr. Nach kurzer Zeit war die maximale Dehnung er- 
reicht und der tiefste Stand des Meniskus wurde markiert. Nach 2 Stunden war 
der Flissigkeitespiegel im Steigrohr um rund 80 cm gestiegen und der Alkohol 
im äußeren Gefäß hatte um 17 com abgenommen. Leider wurde die Membran 
dann plötzlich undicht und der Meniskus sank rasch. (Vor jedem Versuch wurde 
das mit Wasser gefüllte Osmometer einige Zeit freihängend beobachtet, um seine 
Dichtigkeit zu prüfen.) 

Dieser Versuch zeigt ohne weiteres, daß der Alkohol bedeutend rascher ins 
Innere der Glocke diffundiert, als das Wasser heraus kann. Eine wesentliche 
Rolle spielt hierbei seine Löslichkeit im Collodium. 

Kurve 2 (Abb. 1) zeigt einen anderen Versuch. Statt der überspannten Glocke 
wurde ein im Reagenzglas hergestelltes Kollodiumsäckchen verwandt und mit 
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dem oberen Teil außen über einen kurzen, oben mit einem durchbohrten Kork 
zur Aufnahme des Steigrohrs verschlossenen Glaszylinder gespannt. Hier sehen 
wir, was bei jedem derartigen Versuch zu erwarten ist: es wird ein Maximum der 
erreicht, worauf der Meniskus langsam wieder sinkt. Dies kommt 
daher, daß die Membran, wenn auch ungleich, so doch für beide Stoffe durch- 
lässig ist, bzw. es während des Versuchs immer mehr wird. Anfänglich hat der 
Alkoholstrom das Übergewicht, je mehr aber der Flüssigkeitsspiegel steigt, um 
so mehr der wässerigen Alkohollösung wird durch den hydrostatischen Druck 
nach außen gepreßt, besonders da gleichzeitig die Konzentrationsdifferenz 
Alkohol— Wasser immer mehr abnimmt, was wiederum eine dauernde Verringe- 
rung der Geschwindigkeit zur Folge hat, mit welcher der Alkohol eindringt. 
Schließlich hat dann der Gegenstrom das Übergewicht. 


Sfeighöhe in cm 





a 


Zeit in min. 
Abb. 1. Graphische Darstellung zweier Versuche mit Kollodi tern 





Erklärung im Text. 


Ganz ähnliche Verhältnisse wie in diesem zweiten Versuch finden wir 
bei der Zelle. Auch hier erfolgt zunächst eine Steigerung des Turgor- 
druckes proportional der eindringenden Alkoholmenge abziiglich der 
durch den Turgordruck in der gleichen Zeit wieder hinausgepreßten 
wasserigen Alkohollésung ; denn es ist nach der kinetischen Theorie nicht 
anzunehmen, daß nur Wasser die Zelle verläßt, sondern auch eine der 
Konzentration im Innern entsprechende Menge Alkohol. Praktisch ent- 
spricht also die eindringende Alkoholmenge der jeweils herrschenden 
Konzentrationsdifferenz. Wird der vorübergehende Gleichgewichts- 
zustand, der dem Maximum der Kurve 2 entspricht, erreicht, bevor die 
Dehnbarkeitsgrenze der Membran überschritten wird, so platzt die Zelle 
nicht; andernfalls tritt Plasmoptyse ein. Geht man bei Versuchen mit 
schwachen Alkohollösungen von plasmolysierten Zellen aus, so bekommt 
man für die eintretende Deplasmolyse und deren Rückgang eine ganz 
ähnliche Kurve, wie sie Abb. 1, 2 darstellt. 

Ein zweites Modell wäre eine Seifenblase, die, wie Boys (1913) gezeigt 
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hat, in Ätheratmosphäre gebracht, diesen durchdiffundieren läßt, wäh- 
rend sie für Luft impermeabel ist. Dieses Modell entspricht der Zelle 
nicht so vollständig, wie das Collodiumosmometer, weil es für den einen 
Stoff völlig impermeabel ist. Sehr gut ist aber die transitorische Lösung 
des Äthers in der Seifenlamelle und seine Abgabe ins Innere der Blase mit 
der Aufnahme des Alkohols in die Zelle vergleichbar. 


IV. Die wirksamen Stoffe. 

Es lag nahe, nachdem die Wirksamkeit des Methylalkohols sicherge- 
stellt war, nach anderen Stoffen zu suchen, welche eine ähnliche Wirkung 
auf die Zellen ausüben, vor allem die verschiedenen Alkohole durch- 
zuprobieren. Konzentrierter Äthylalkohol, welchen ich auf große Zellen 
einwirken ließ, führte nicht zur Plasmoptyse, obwohl im Mikroskop deut- 
lich zu sehen war, wie sich die Zellen unter seiner Einwirkung beträcht- 
lich dehnten und ihre Membranen straff gespannt wurden. Bei Anwen- 
dung schwächerer Konzentrationen trat aber auch hier Plasmoptyse ein. 
Der Grund dieser Abhängigkeit von der Konzentration wird später klar 
werden. Außer Methyl- und Äthylalkohol führten noch zu Plasmoptyse : 
n-Propyl- und Isopropylalkohol, tertiärer Butylalkohol und Allylalkohol. 
Die anderen Butylalkohole und erst recht Amylalkohol haben keinen 
Effekt mehr. Das dürfte vor allem an der geringen Wasserlöslichkeit 
dieser Alkohole liegen, mit ihr muß auch die plasmoptytische Wirksam- 
keit aufhören, da die Stoffe nicht an die Vakuole abgegeben werden kön- 
nen. Außer den Alkoholen waren es noch drei andere Stoffe: Aceton und 
zwei Derivate davon, Acetol und Acetonylaceton, welche Plasmoptyse 
verursachten. 

Allen wirksamen Stoffen gemeinsam ist ihre Löslichkeit in Wasser, 
Alkohol und Äther, wobei auch ein gewisses Maß von Giftigkeit nicht 
überschritten werden darf. 

Overton (1895, S. 181) gibt für eine große Zahl organischer Verbin- 
dungen ebenso rasches Eindringen in die Zelle an, wie für Alkohole, so 
z.B. für Äther, Ester, Urethane, Aldehyde, Chloralhydrat, Sulfonal, 
Coffein usw., aber alle diese Stoffe sind plasmoptytisch unwirksam. Trotz- 
dem ist jedoch an ihrem raschen Eindringen nicht zu zweifeln. Aber ent- 
weder sind sie in der erforderlichen Konzentration zu giftig (Aldehyde, 
organische Säuren, Coffein usw.), oder sie sind zu wenig wasserlöslich 
(Ester, höhere Alkohole) oder beides zugleich (Äther, Chloroform usw.). 

Aus den angeführten Gründen ergaben deshalb keine Plasmoptyse: 
alle untersuchten organischen Säuren, Aldehyde, Ester und Amine, ferner 
Äther, Nicotin, Phenol, Chloralhydrat, Furfurol, Coffein, Resorcin, Orcin, 
Phlorogluein usw. 

Die Alkohole außer Äthylalkohol und das Aceton wurden von der 
Fa. Merck in Darmstadt bezogen, Äthylalkohol, Acetol und Ace- 
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tonylaceton aus dem chemischen Institut der hiesigen Universität. Letz- 

tere beiden Stoffe wurden dort hergestellt, wofür ich an dieser Stelle 

Herrn Prof. ZIEGLER noch meinen besonderen Dank ausspreche. 
Bevor wir zu den eigentlichen Versuchen übergehen, seien kurz noch 


V. Material und Methode 
beschrieben. 
a) Das Material und seine Kultur. 

Als Material diente Hydrodictyon utriculatum. Zwar fanden auch noch andere 
Objekte, aber doch nur vergleichshalber, Berücksichtigung. Soweit sie nicht 
schon früher erwähnt werden, finden sie sich am Schluß der Arbeit zusammen- 
gestellt. Die Kultur der Netze fand in Gefäßen von 600—1200 cem statt. Im 
Sommer standen diese auf der schattigen Nordterrasse des Instituts vor direkten 
Sonnenstrahlen geschützt, im Winter im Laboratoriumsraum am Südfenster. 
Die Gläser wurden nicht bedeckt. In Abständen von 10—14 Tagen wurde die 
Nährlösung erneuert. Als solche fand eine Lösung Verwendung, die nach dem 
Rezept von Marnx (Prag) hergestellt wurde, und aus zwei Teilen bestand, einem 
Erdaufguß I und einer Salzlösung II. 

I. „Gut ausgefaulte, alte, ungedüngte Lauberde wird 1 : 1 mit Leitungswasser 
versetzt, 1 Stunde im Dampftopf zugedeckt erhitzt, die Abkochung 1—2 Tage 
stehen gelassen, dann abdekantiert und in gut verschlossene Vorratsflaschen ge- 
füllt. Um zu verhindern, daß sie schlecht wird, versetzt man sie vorher mit 4 bis 
6 Volumprozent reinem Äthyläthers; der Äther konserviert und beschleunigt 
durch Oberflächenwirkung das Absitzen des feinen Niederschlages, der durch 
Filtration nicht entfernt werden kann. Wenn die Lösung klar ist, wird sie zum 
Gebrauch mit der 5—6fachen Menge Wasser verdünnt.“ Im Rezept ist aus 
Jenaer Glas doppelt destilliertes Wasser vorgesehen. Ich verwandte für die Kul- 
turen sogenanntes Klingenteichwasser aus der hiesigen Klingenteichquelle, die 
einen so minimalen Salzgehalt hat, daß sie schon von BunsEN im chemischen 
Laboratorium an Stelle von destilliertem Wasser gebraucht wurde. Der Äther 
entweicht beim Sterilisieren (etwa 1!/,—2 Stunden im Dampftopf). Nach Maınx 
eignen sich gedüngte Erde, frische Komposterde oder dergleichen infolge ihres 
Gehaltes an fäulnisfähiger Substanz nicht, ebenso Lehmerde infolge ihres Mangels 
an puffernden und absorbierenden Stoffen. Daß frische Erde nichts taugt, kann 
aus eigener Erfahrung bestätigt werden, obwohl es sich um ungedüngte, aber erst 
halb verrottete Lauberde handelte. Die Zellen blieben zum Teil abnorm dünn 
und waren mehr oder weniger verbogen, so daß die Netze ein wirres Aussehen 
annahmen. 

II. Zum Erdaufguß kommt eine Salzlösung nach folgendem Rezept 
(UsPENsKY): 


Emme, "ya 4 0,025 g MgSQ,..... 0,025 g 
CHNO,»..... 0,100 g KH,PO4 . . . . 0,0258 
RAD... 2. vbs 0,0345 g Fe{SOu),. . - . 0,00125 g. 


Aus Glas destilliertes Wasser 2000 ccm. 

Die fertige Nährlösung besteht aus gleichen Teilen von I und II. In dieser 
Lösung haben sich die Netze, besonders zu Anfang, tadellos entwickelt, sie wurden 
bis zu 80 cm lang. Gegen Ende der Arbeit nahm die Wüchsigkeit ab, und es trat 
sehr leicht Schwärmerbildung ein. 
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b) Methode. 

Man sollte annehmen, daß eine Alge, deren Zellen alle einzeln von 
der gleichen Nährlösung umspült werden, in Bezug auf Übereinstimmung 
der physiologischen und morphologischen Eigenschaften der einzelnen 
Zellen nichts zu wünschen übrig lasse. Die Versuche zeigten aber, daß 
das durchaus nicht der Fall ist. Es kommt z. B. sehr auf die Verteilung 
der Netze im Kulturgefäß an, d. h. ob in allen Schichten in weiten Gren- 
zen etwa gleich viele Zellen vorhanden sind oder nicht. Im letzteren 
Falle besonders verhalten sich die Zellen aus verschiedenen Schichten 
des Kulturgefäßes durchaus ungleich. Man wird also annehmen dürfen, 
daß die Konzentration der zur Verfügung stehenden Salzlösung von 
Einfluß ist. Aber auch an Netzen, die je einzeln in der Nährlösung 
schwammen und solchen Differenzen kaum ausgesetzt sein konnten, er- 
gaben sich Verschiedenheiten zwischen den Zellen der Mitte und denen 
der Pole. 

Es ist anzunehmen, daß eine ganze Reihe von Faktoren, die unter den 
scheinbar gleichen Bedingungen doch verschieden sind, dies Verhalten 
bestimmen. Die Ungleichheiten, die in den Lösungen der Kulturgefäße 
entstehen müssen, bezüglich Verteilung der Nährstoffe, Stoffwechsel- 
produkte, der absorbierten Gase usw. werden, da man ja nicht ständig 
umrühren kann, nur langsam und nie vollständig ausgeglichen. Außer- 
dem muß auch der Lichtgenuß an verschiedenen Stellen der Gefäße ver- 
schieden sein, was wiederum den Ernährungszustand beeinflußt. 

Im allgemeinen eignen sich die Zellen von Hydrodictyon zu Plasmo- 
ptyseversuchen mit Alkohol usw. recht gut, vor allem deshalb, weil ihre 
Membranen verhältnismäßig dünn sind (durchschnittlich 2 1). Daß sehr 
viel davon abhängt, wie die Membran beschaffen ist, zeigt die Be- 
sprechung der übrigen Objekte (Abschnitt IX). 

Das angewandte Verfahren ist einfach und mit wenigen Worten dar- 
zustellen. Die größte Rolle spielte dabei die Stoppuhr, denn welcher Fak- 
tor auch variiert wurde, immer wirkte er sich in einer Veränderung der 
Plasmoptyseeintrittszeit aus. Unter Plasmoptyseeintrittszeit, künftig 
als ,,Eintrittszeit‘‘ tp bezeichnet, verstehen wir die Zeit, die vom Augen- 
blick der Zugabe des Plasmoptytikums bis zu dem Moment verstreicht, 
wo die ersten Zellen platzen. Dieser Zeitpunkt erschien uns deshalb am 
günstigsten, weil er am sichersten festzustellen war. Zu warten bis etwa 
die Hälfte der Zellen geplatzt ist, ist bei stärkeren Konzentrationen nicht 
möglich, da die Zellen in diesen Fällen alle ziemlich plötzlich und mit 
nicht unterscheidbaren zeitlichen Differenzen explodieren. Auch auf die 
letzte Zelle kann man nicht warten, weil sie sehr oft überhaupt nicht 
platzt. Überdies kommt es uns bei allen Bestimmungen nur auf relative 
Werte an, und es ist folglich gleichgültig, ob die Eintrittszeit jeweils um 
einen bestimmten Prozentsatz vergrößert wird oder nicht. Neben der 
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Eintrittszeit wurde auch die ,, Plasmoptysezahl“ ermittelt, d. h. die An- 
zahl der geplatzten Zellen in Prozenten der Gesamtzahl. 

Die Versuche wurden alle auf dem Objektträger unter dem Mikroskop 
und mit wenigen Ausnahmen ohne Deckglas ausgeführt, wobei in der 
Regel nur bei schwacher Vergrößerung (6—12fach, Objektiv a*, Zeiss, 
Jena) beobachtet wurde, es sei denn, daß es sich um plasmometrische 
Messungen gehandelt hätte. Im einzelnen wurden die Versuche folgender- 
maßen angestellt: Ein Netz oder, falls es sehr ungleich war, ein möglichst 
gleichmäßiges Stück einessolchen, wurde miteiner Präparierschereinkleine 
Stücke von 6—12 Zellen zerschnitten und diese in Klingenteichwasser auf- 
bewahrt. Gleichzeitig Zellen von verschiedenen Netzen zu einer Versuchs- 
reihe zu verarbeiten, ist sehr unzweckmäßig, weil sie zu verschieden sind. 
Zur Feststellung der Eintrittszeit oder des Prozentsatzes der geplatzten 
Zellen wurde dann jeweilsein Netzstückchen unter Wasser auf den Objekt- 
träger geschoben, mit der Pinzette am oberen Ende festgehalten und so 
auf der Unterlage aus dem Wasser gehoben. Auf diese Weise blieben die 
Zellen in einer Ebene ausgebreitet, ohne beschädigt zu werden. Auf die 
gleiche Art wurden sie auch ausallen übrigen Lösungen genommen, was be- 
sonders dann nicht nebensächlich war, wenn sie sich in plasmolysiertem 
Zustand befanden und der Protoplast leicht durch Knickungen hätte ver- 
letzt werden können. Um eine Konzentrationsänderung des Plasmopty- 
tikums zu verhindern, wurde die an den Zellen haftende Flüssigkeit mit 
einem Streifen Filtrierpapier abgesaugt, die Zellen unter dem Mikroskop 
eingestellt und der zu untersuchende Stoff mittels einer Pipette zu- 
gegeben, während im gleichen Augenblick mit der linken Hand die Stopp- 
uhr abgedrückt wurde, um im Moment des Eintritts der Plasmoptyse 
wieder angehalten zu werden. 

Tabelle 1 gibt je eine Versuchsreihe wieder, und zwar a) zur Bestim- 
mung der Eintrittszeit (tp) in Sekunden; b)zur Bestimmung der Plasmo- 
ptysezahl in Prozenten. 

Tabelle 1. a) 5. XII. 29; Laboratoriumstemperatur 21,7°C; Plasmoptytikum 
=50% Athylalkohol; Versuchsreihe Nr. 119. 
Einselvers. Nr. 1 2 3 4 65 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 
tp (in Sek.) 4,4 3,6 4,0 4,5 3,8 4,1 4,2 4,6 4,0 4,0 3,6 3,6 4,6 4,4 3,8 3,9 
tp im Durchschnitt : 4,1 Sekunden. 





b) 26. IV. 29; Laboratoriumstemperatur 19°C; Plasmoptytikum : 
30% Methylalkohol; Versuchsreihe Nr. 21. 
Zahl der Zellen 46 34 33 43 43 50 27 43 47 41 
Pipt.-Zahl 34 14 19 14 D. u 19 20 10 19 
Pipt.-Zahl im Durchschnitt 43%. 





Die einzelnen tp-Werte in a) entsprechen je einem Einzelversuch mit 
einem Netzstiickchen. Wenn sie auch nicht konstant sind, was bei leben- 
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dem Material und Berücksichtigung des persönlichen Fehlers auch nicht 
zu erwarten ist, so bewegen sie sich doch in ziemlich engen Grenzen um 
einen Mittelwert, der in diesem Falle mit 4,1 Sek. gegeben ist. Keine der 
Versuchsreihen zur Bestimmung der Eintrittszeit unterscheidet sich prin- 
zipiell von der angeführten. Es erübrigt sich also deshalb, weitere mit- 
zuteilen, und wir geben im folgenden nur noch die Mittelwerte aus den 
einzelnen Reihen. Sie werden als Mittelwerte 1. Grades bezeichnet zum 
Unterschied von denen 2. Grades, die wiederum aus solchen 1. Grades 
gewonnen werden. Dasselbe gilt für die Versuchsreihe b (Tabelle 1). 
Als Mittelwert ergibt sich für diese Reihe 43%. 

Als direkt vergleichbar wurden Resultate angesehen, die mit Zellen 
von demselben Netz — soweit es ungleich war, einem gleichmäßigen 
Stück desselben — an einem Tage und hintereinander erhalten worden 
waren. Anderenfalls wurde eine Anschlußversuchsreihe ausgeführt, wie 
das BÄRLUND schon getan hat. 

Ein Beispiel mag sie klar machen. War mit einem bestimmten Ma- 
terial für Methylalkohol von 30% die Eintrittszeit 4,6 Sek., zu anderer 
Zeit oder mit anderem Material aber für den gleichen Stoff 5,1 Sek. als 
Mittelwert gefunden, und war im zweiten Falle für Äthylalkohol der 


Wert 6,3 Sek. erzielt, so ergab die Proportion = = = , also der Wert 
5,6 Sek. eine Eintrittszeit für Athylalkohol, die mit 4,6 Sek. für Methyl- 


alkohol vergleichbar war. 

Nicht selten finden sich zwischen den Zellen normaler Größe in einem 
Netz auch einzelne abnorm kleine Zellen. Bei der Bestimmung der Plas- 
moptysezahl stören diese nicht, wohl aber bei der Ermittlung der Ein- 
trittszeit, denn sie platzen früher als die großen Zellen (siehe Abschnitt 
Vile). Sie wurden deshalb bei der Bestimmung der Eintrittszeit nicht 
berücksichtigt. 

Plasmolysierte Zellen und normale, deren Ausdehnung z. B. bestimmt 
werden sollte, kamen unter dem Deckglas zur Beobachtung. Hierbei war 
besonders darauf zu achten, daß dieses die Zellen nicht unmittelbar be- 
rührte, was leicht zu einer falschen Messung hätte führen können. Das 
Deckglas wurde deshalb stets in passender Weise unterlegt. 

Damit die Zellen bei Zugabe des Plasmoptyticums (Deckglasversuche) 
nicht fortgeschwemmt werden konnten, wurden die Netzstückchen an 
einer Ecke mit einem Wachsklümpchen festgeklemmt. Das Plasmopty- 
ticum selbst, oder welche Flüssigkeit sonst gerade angewandt werden 
sollte, wurde in der üblichen Weise mit Filtrierpapier eingesaugt. Auf 
einzelne Besonderheiten wird noch später hinzuweisen sein. Was die 
Plasmoptytika betrifft, so sei bemerkt, daß sie immer wieder frisch in 
Flaschen mit eingeschliffenem Glasverschluß oder Korkstopfen angesetzt 
wurden, da sie trotz bestem Verschluß (Paraffin- oder Vaselindichtung) 
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nach verhältnismäßig kurzer Zeit von ihrer Wirksamkeit eingebüßt 
hatten (wenigstens verhielten sich die Alkohole so). 

Alle Versuche wurden, soweit sie nicht der Untersuchung des Tem- 
peratureinflusses galten, bei ziemlich konstanter Temperatur gemacht. 
Sie betrug durchschnittlich 19—21° C. 


VI. Die Giftwirkung von Methyl- und Äthylalkohol auf die Zellen. 

Es ist für die Beurteilung der unter so charakteristischen Umständen 
auftretenden Erscheinung der Plasmoptyse wichtig festzustellen, ob 
nicht anormale Zustandsänderungerrdes Plasmas dabei eine Rolle spielen, 
besonders solche, die das Eindringen des Alkohols begünstigen könnten, 
dadurch, daß z. B. die Wasserpermeabilität gleichzeitig herabgesetzt 
wird. Tote Zellen geben keine Plasmoptyse. Wird die Abtötung mit 
wässeriger Jodlösung vorgenommen, und werden die Zellen dann der Ein- 
wirkung von 50%igem Alkohol ausgesetzt, so zeigen sie eine deutlich sicht- 
bare Dehnung in der Querrichtung, ein Beweis dafür, daß der Alkohol noch 
eben so schnell eindringt, wie in gesunde Zellen. Hier kommt es deshalb 
nicht zur Plasmoptyse, weil das tote Plasma nicht nur für die Zellsaftstoffe 
durchlässig geworden ist, sondern auch das Wasser rascher hindurch läßt, 
und der vorübergehend gesteigerte Druck in der Zelle durch gleichzeitige 
rasche Abgabe des Zellsaftes nach außen ausgeglichen wird. Schon dar- 
aus muß man schließen, daß nur das lebende Plasma ein Platzen der 
Zellen möglich macht. Daß aber auch sonst der Zustand des Plasmas 
während der Plasmoptyse wenigstens in Bezug auf Permeabilität noch 
ziemlich normal ist, zeigen folgende Versuche: 

Läßt man verschiedene Alkoholkonzentrationen verschieden lang auf 
Hydrodictyon-Zellen einwirken, so kann man einen Punkt bestimmen, an 
dem das Plasma, wenn auch noch nicht tot, doch so soweit geschädigt 
ist, daß die Zellen sich in 0,3 Mol. KNO, nicht mehr plasmolysieren lassen. 
Die Fähigkeit zur Plasmoptyse hört gleichzeitig damit auf; beide Er- 
scheinungen gehen also genau parallel (Tabelle la). 

Betrachtet man aber die Plasmolysierbarkeit einer Zelle als Krite- 
rium für ihren vitalen Zustand, so muß man das für die Plasmoptysier- 
barkeit ebenfalls zugestehen. In Wirklichkeit sind wohl beide kein un- 
trügliches Maß dafür. In Tabelle la sind nur die Beobachtungen bis zu 
4 Stunden eingetragen. Es sei noch hinzugefügt, daß in den Lösungen, 
in denen die Zellen nach dieser Zeit noch lebten, sie sich auch nach 
2 Tagen noch als lebend erwiesen. Allerdings war, worauf schon in der 
vorläufigen Mitteilung (1930) hingewiesen wurde, der Chloroplast nach 
dieser Zeit sehr verändert und hatte sich klumpig zusammengeballt. 
Trotzdem ließen sich die Zellen noch plasmolysieren, wobei sich das 
Protoplasma in den meisten Fällen glatt von der Wand abhob, was sonst 
bei Hydrodictyon nicht der Fall zu sein pflegt. Man muß also nach WEBER 

Planta Bd. 15. 17 
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Puis sen Alkoholkonzentrationen auf Plasmolysier- 
und Plasmoptysierbarkeit der Hydrodictyon-Zellen. 
er 1 Mol. 2 Mol. 8 Mol. 4 Mol. 5 Mol. 
Einwirkung Pipt Pise | Pipt Pise | Pipt Pise | Pipt Pise |Pipt Pise 
Methylalkohol 
15 Minuten + + - + + a - + - - 
+ + + + + + + + 
60 , + + + + + + + + 
3 Stunden | + + + + + ~ = = 
4's + + + + + + 
Athylalkohol 
15 Minuten | + + + + - - - - - - 
D , + + + + 
60 „ + + + + 
3 Stunden + x - - 
4 + 

















Pipt = Tune tino wr slique, + = Reaktion, — = keine Reaktion. 


auf eine Viscositätsverminderung schließen. Aus der Tabelle geht auch 
hervor, daß Äthylalkohol etwa dreimal so giftig wirkt als Methylalkohol. 
Übrigens ist es nicht möglich, die Konzentration durch Zeit zu ersetzen. 
In 4 Mol. Methylalkohol sind die Zellen nach 3 Stunden tot. Läßt man 
dafür 2 Mol. 6 Stunden einwirken, so hat das nicht den gleichen Effekt; 
in einer 2 molaren, ja sogar in einer 3 molaren Lösung leben die Zellen 
tagelang. Es gibt also eine maximale Konzentration, die ertragen wird, 
aber dann auch tagelang. Geht man darüber hinaus, so sterben die Zellen 
in kurzer Zeit. 


VIL Die Plasmoptyse bei Hydrodictyon utriculatum. 

Es braucht wohl kaum gesagt zu werden, daß der systematischen 
Arbeit erst eine Anzahl der Orientierung dienende Versuche vorausgingen, 
die mit den verschiedensten Stoffen und Konzentrationen ausgeführt 
wurden. Erst nachdem mehrere wirksame Stoffe gefunden worden waren, 
ging ich dazu über, die Plasmoptyse nach ihrer Abhängigkeit von ver- 
schiedenen Faktoren zu analysieren. Über diese Versuche berichtet die- 
ser Abschnitt. 


a) Der Einfluß der Konzentration der Plasmoptytika auf die Plasmoptyse. 


1. Die Plasmoptysezahl. 

Unter Plasmoptysezahl verstehen wir die Anzahl der geplatzten Zellen 

in Prozent (S. 255).Schon dieOrientierungsversuchezeigten, daß, besonders 
inschwachen Konzentrationen plasmoptytisch wirksamer Stoffe, nicht alle 
Zellen platzten, sondern ein Teil äußerlich intakt blieb, der je nach Kon- 
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ergab, daß ganz allgemein die Plasmoptysezahl mit steigender Konzen- 
tration zunimmt, bis ein Maximum erreicht ist, dann aber wieder abfällt. 
Für Methylalkohol, Äthylalkohol und Aceton liegt es bei 100% — hier 
bleibt also keine einzige Zelle mehr ganz —, bei Propylalkohol und ter- 
tiärem Butylalkohol wird 100% nie erreicht (Abb.2). In n-Propylalkohol 
platzen höchstens 84% der Zellen, in tertiärem Butylalkohol nur 0,8 bis 
1,2%. Dieser Alkohol steht also an der Grenze der plasmoptytisch wirk- 
samen Stoffe in der Reihe der einwertigen aliphatischen Alkohole. Alle 
höheren Glieder geben keine Plasmoptyse mehr. 

Ein Rückgang der Plasmoptysezahl bei Zunahme der Konzentration 
hängt, ebenso wie dasMaximum, jeweils von dem angewandten Stoffe ab 
und ist wohl hauptsächlich in dessen Giftigkeit begründet. Bei Methyl- 
alkohol läßt der Rückgang der Plasmoptysezahl am längsten auf sich 
warten und tritt, wenn überhaupt, erst bei einer Konzentration von über 
90% ein. Aceton und Äthylalkohol verhalten sich in Bezug auf den Rück- 
gang untereinander ähnlich. Der Abfall der Kurven (Abb. 2) beginnt mit 
etwa 70% Konzentration. Am frühesten nimmt aber die Plasmoptyse- 
zahl bei n-Propyl- und tertiärem Butylalkohol ab, und zwar ohne vor- 
her das Maximum von 100% erreicht zu haben. Daß die Giftigkeit der 
Stoffe diese frühere oder spätere Abnahme der physiologischen Wirkung 
verursacht, wird schon durch den Vergleich des Methyl- mit dem Äthyl- 
alkohol wahrscheinlich. Es ist ja früher (Abschnitt VI) gezeigt worden, 
daß Äthylalkohol etwa dreimal so giftig ist als Methylalkohol, und jetzt 
sehen wir, daß in konzentriertem Methylalkohol noch alle Zellen platzen, 
während in Äthylalkohol keine mehr platzt. Es dürfte kaum eine andere 
Erklärung dafür zu finden sein, als die, daß eben der Tod in der hohen 
Konzentration des Äthylalkohols eintritt, ehe Platzen möglich war. 

Wenn es keine individuellen Verschiedenheiten zwischen den Zellen 
gäbe, so müßten bei Verwendung jedes einzelnen Stoffes, je nach der Kon- 
zentration, entweder keine oder alle Zellen platzen. Dann kämen also 
die in Abb. 2 dargestellten Kurven nicht zustande. Statt ihrer würden 
Treppenlinien auftreten, die mit einem Schlag von der Abszisse auf das 
Maximum von 100% hinaufgingen und in der gleichen Weise bei einer 
hohen Konzentration wieder auf Null herabstürzten. Für den Anstieg 
beim Methylalkohol trifft das ja schon fast zu, er ist jedenfalls schon 
recht steil. Im Idealfall würde er hier bei einer Konzentration von 20% 
einsetzen, die Linie würde senkrecht auf die Plasmoptysezahl 100 gehen 
und sich durch alle höheren Konzentrationen hindurch in dieser Höhe 
halten. Da aber nie alle Zellen gleich sind, muß, besonders in denjenigen 
Konzentrationen, die Anfang und Ende der Plasmoptyse bestimmen, die 
Plasmoptysezahl variieren. Alter, Größe der Zellen vor allem, ferner 
Membranbeschaffenheit, Permeabilitätszustand des Plasmas spielen hier- 

17° 
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bei eine Rolle. Je giinstiger das Material in Bezug auf Plasmoptyse be- 
schaffen ist, bei um so geringerer Konzentration beginnt die Kurve — 
dies gilt besonders fiir junge und kleine Zellen — und um so später trifft 
sie die Abszissenachse, denn hier wird die Zeit der Einwirkung abgekiirzt 
und die Giftwirkung kann sich infolgedessen nicht voll entfalten. Beiälte- 
ren und größeren Zellen beginnt sie bei entsprechend höheren Konzentra- 
tionen und fällt auch früher wieder ab. Abb. 2 zeigt die graphische Dar- 
stellung der günstigsten Ergebnisse, wo die Plasmoptyse früh beginnt und 


2 


yeplatzte Zellen in % 





Mon. in % 
Abb. 2. Graphische Darstellung der Plasmoptysezahl in ihrer Abhängigkeit von der Konzentration 
der Plasmoptystika. — 1 Äthylalkohol: 2 Methylalkohol; 3 Aceton; 4 n-Propylalkohol; 
5 tert. Butylalkohol. 
spät aufhört. Diese Kurven umfassen also die ganze Variationsbreite des 
Objektes. Würde man ungünstigere Ergebnisse zu Kurven verarbeiten, so 
würde dadurch an deren prinzipiellem Verlauf nichts geändert. Je gleich- 
mäßiger das Material ist, um so steiler steigen und fallen die Kurven. 

Die Plasmoptysezahl ist also für eine bestimmte Konzentration ein 
und desselben Stoffes nicht konstant, sondern schwankt je nach der Be- 
schaffenheit des Materials innerhalb eines beträchtlichen Spielraumes. 
Immerhin zeigen jedoch die Maxima die optimale Konzentration an, bei 
welcher sich alle oder fast alle Zellen gleich verhalten, wo also die indi- 
viduellen Abweichungen nicht zur Wirkung kommen. Diesen Reaktions- 
bereich kann man deshalb als den der normalen ausgewachsenen Zellen 
ansehen. 
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Tabelle 2 gibt einen Überblicx über die Plasmoptysezahl bei einigen 








Stoffen (Mittelwerte ersten Grades). 
Tabelle 2. Plasmoptysezahl in Prozent. 
Konsentra- 
n-Propyl- Tert. Butyl- 
hd 2 Methylalkohol | Athylalkohol Ikohol Ikohol Aceton 
20 22 31 _ = 22 
30 43—100 74—100 22 1,2 74 
40 85—100 — 73 0,8 100 
50 96—100 88—100 | 8 0,8 100 
60 100 93—100 R4 0,9 100 
70 100 100 67 — 100 
80 100 75 6,5 0 92 
90 — 31 _ nu . 
100 96—100 0—3,1 0 _ 4,8—11 

















2. Die Plasmoptyseeintrittszeit. 

In Bezug auf die Wirkung der Konzentration der Plasmoptytica auf die 
Plasmoptyseeintrittszeit gilt, daB diese mit steigender Konzentration ab- 
nimmt, dieser aber nicht einfach umgekehrt proportional ist. 

Die in Tabelle 3 wiedergegebenen Versuche zeigen dies für Methyl- 
und Athylalkohol. 














Tabelle 3. 
Methylalkohol Äthylalkohol 
Versuche Nr. 193—198 Versuche Nr. 199—208 
auf den An- 
Konzen- tp > schlußversuch 
er ae Bemerkungen In Sek. oan 30% . Bemerkung 
tp=2,8 Sek. bes. 
20 6,5 |Plpt. vereinzelt 8,2 9,4 Pipt. vereinselt 
25 4,6 „ regelmäßig 6,0 6,9 „ regelmäßig 
30 3,2 > > 3,5 4,0 & ie 
40 1,6 Pr ” 2,0 2,3 = » 
50 1,2 = a 1,6 1,8 = in 
60 — 1,4 1,6 = ret 
70 _ 1,3 1,5 rh Ps 
80 _ 1,4 1,6 os ” 
90 _ 1,8 2,1 » nur noch 
teilweise 
100 0,5 » sofort und 2,1 2,4 „ selten 
heftig 














In prinzipiell gleicher Weise ändert sich die Eintrittszeit auch bei An- 
wendung der übrigen Plasmoptytica. 

Allerdings zeigt sich bei Äthylalkohol im Gegensatz zu Methylalkohol 
von 80%igen Lösungen aufwärts wieder eine langsame Zunahme der Ein- 
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trittszeit (vergleiche auch Abb. 3). Gleichzeitig damit kommt die Plasmo- 
ptyse ins Stocken, um bei 100% ganz aufzuhéren. Der Zunahme von tp 
geht also eine Abnahme der Plasmoptysezahl parallel. 

Vergleicht man die Eintrittszeiten einer Reihe untereinander, so er- 
kennt man, daB sie keinesfalls umgekehrt proportional der Konzentration 
verlaufen. Eher gehen sie dem Quadrat der Konzentration umgekehrt 
proportional. In diesem Falle würde also die Formel gelten: 

m _ (00° 

m, (C,)” 
worin tp, die Eintrittszeit bei Konzentration 1 und ip, die Eintrittszeit 
bei Konzentration 2 bedeutet. Berechnet man auf Grund dieser Formel 
0 alle Eintrittszeiten aus der mit 
Konzentration 20% erhaltenen, 
so ergibt sich folgende Tabelle: 





Eintrittszeit- Eintrittszeit- 


Konzen-| Methylalkohol | Athylalkohol 
tration 


in % | ge- be- ge- be- 
funden hnet| funden hnet 











tp in sek. 

















‘ 2 | 65 | 65 | 82 | 82 
2 | 46 | 42 | 60 |-53 
30 3,2 | 2,9 3,5 | 3,6 
40 16 | 1,6 2,0 2,0 
50 1,2 | 10 1,6 1,3 
60 | — | os | 1,4 | 09 
, pere 80 | — | 04 | 1,4 | 05 
Abb. 8. Abhängigkeit der Eintritteseit tp von der 100 } 0,5 | 0,26 | 2,1 | 0,33 
mg 7 2e tet. Es gilt also die aufgestellte 





Formel wenigstens annähernd 
bei den schwächeren Konzentrationen, aber sie gilt sichtlich nicht mehr 
bei den héheren. Beim Methylalkohol zeigt die experimentell gefundene 
Kurve bei 50—60% eine Verflachung, und beim Athylalkohol steigt sie 
oberhalb 70% sogar wieder an. 

Es ist also deutlich, daB die Kurven Resultierende von mindestens 
zwei Faktoren sein müssen, und es liegt nahe anzunehmen, daB nicht nur 
die Geschwindigkeit des Eindringens des Alkohols mit der Konzentration 
zunimmt, sondern auch die Geschwindigkeit des Wasseraustritts. Wenn 
wirklich (vgl. S. 263) die Plasmoptyse bedingt ist durch den Antagonis- 
mus zwischen Wasseraustritt und Alkoholeintritt, so muß eine Zunahme 
der Wasserpermeabilität die Eintrittszeiten der Plasmoptyse herauf- 
setzen. Eine Zunahme der Wasserpermeabilität wird offenbar der Aus- 
druck einer Schädigung durch den Alkohol sein. Wahrscheinlich ist, daß 
nicht nur für Wasser, sondern auch für die gelösten Zellsaftstoffe die 
Permeabilität zunimmt, was ebenfalls zu einer Vergrößerung der Ein- 
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der Tod aber allmählich eintritt, muß man annehmen, daß die Zellsaft- 
stoiie zunächst in geringer Menge, dann aber in immer größeren Mengen 
aus der Zelle auszutreten vermögen. 

Die Geschwindigkeit, mit der das Protoplasma in dieser Weise ver- 
ändert wird, würde also mit steigender Konzentration immer größer wer- 
den, bis mit dem Tode der Zelle die Permeabilität für Salze und für Wasser 

Daß die Permeabilität des Protoplasmas für Wasser durch Alkohol 
erhöht wird, zeigen auch Plasmolyseversuche, die an dieser Stelle Er- 
wähnung finden ‚mögen. Benutzt wurde eine Spirogyra-Art mit we- 
nigen ziemlich spitzwinkelig verlaufenden Bändern, die bis jetzt nicht 
näher bestimmt werden konnte, aber wohl Spirogyra nitida sein könnte. 
Sie eignet sich vorzüglich zu Plasmolyseversuchen. Zunächst wurden 
diese mit KNO, ausgeführt. Es zeigte sich aber bald, daß dieses Plas- 
molytikum für unsere Zwecke ungeeignet ist, da die Permeabilität 
des Plasmas für dasselbe durch Alkohol stark erhöht wird, so daß Ver- 
änderungen in der Wasserpermeabilität schlecht erkannt werden können. 
Viel besser geeignet ist Harnstoff, der in einer Konzentration von 0,6 Mol. 
angewandt wurde, und dessen Permeiergeschwindigkeit durch den Alko- 
hol nicht oder doch nur wenig beeinflußt wird. 

Zunächst wurden der Endplasmolysegrad, bei welchem sich also der 
Zellsaft mit dem Plasmolyticum im Gleichgewicht befindet, und die ge- 
samte Plasmolysezeit vom Eintritt der Grenzplasmolyse bis zu diesem 
Gleichgewicht für normale Zellen bestimmt. Es ergab sich eine durch- - 
schnittliche Volumabnahme von 41% in 20,5Min. (Die Berechnung 
wurde nach der von Hörter [1918] ausgearbeiteten plasmometrischen 
Methode ausgeführt nach der Beziehung Vp: Vz = [1—0/;] : À [HuBER 
u. Hörter 1930].) 

Wurden die Zellen vorher mit schwachen Alkohollösungen (0,5 bis 
1 Mol.) behandelt, in denen sie von 15 Min. bis zu mehreren Stunden ver- 
blieben, so sank die Zeit auf fast die Hälfte: es ergab sich eine durch- 
schnittliche Abnahme von 38,5 Volumprozent in 11Min. Das Gleich- 
gewicht wird also nicht nur in der Hälfte der Zeit, sondern auch bei einem 
größeren Volumen des Protoplasten erreicht. Letzteres ist wohl darauf 
zurückzuführen, daß während der Plasmolyse doch merkbare Mengen 
Harnstoff in die Zelle eindringen; aber es wird hier keineswegs der Effekt 
des Alkohols auf die Wasserpermeabilität verdeckt, da ja der geringen 
Verminderung der Volumabnahme um 2,5% eine Abnahme der Eintritts- 
zeit von über 45% gegenübersteht. 

In der folgenden Tabelle sind einige der Versuche zusammengestellt. 
Es sei noch erwähnt, daß zwischen Grenzplasmolyse und Gleichgewicht 
mindestens noch fünf weitere Messungen ausgeführt wurden, so daß der 
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Gesamtverlauf der Plasmolyse übersehen und der Zeitpunkt des Gleich- 
gewichtszustandes sicher festgestellt werden konnten. 


Tabelle 3 a. Plasmolyse normaler, nicht mit Alkohol vorbehandelter Zellen 








in 0,6 mol. Harnstoff. 
des Zeit von der 
nu Größe der | Grensplas- | Gleich- ur re oad volm- 
cone pen + - — bei Gleich- bis zum Gleich- in % 
gewicht gewicht 
1 10,18! 1’20” 23’ 13,8 Strich 21'40” 41,0 
2 10,15 1/30" 18’ Bin 1630 42,0 
3 10,22 1'30" 22’ ae 2 2030” 38,3 
4 10,24 1'20" 20’ 170 ,, 18’40" 47,1 
5 10,22 1’30" 21’ MB: à 1930" 41,0 
6 10,18 3’ 27 MB: à 24’ 36,1 
Zellen mit schwachen Alkohollésungen (0,7—0,8 mol.) vorbehandelt. 

1 10,18 1'45" 13’ 14 Strich 11’15” 40,5 
2 10,20 2 12’ LA 10’ 36,5 
3 10,20 1'30" 11' a 930 36,5 
4 10,18 130" 12’ Bins, 1030" 40,5 




















Es ist also deutlich, daB Alkohol die Permeabilität des Plasmas für 
Wasser erhöht, wenigstens bei der verwendeten Spirogyra-Art, jedoch ist 
kaum anzunehmen, daß es bei Hydrodictyon anders ist. In diesen Per- 
meabilitätsänderungen müssen wir demnach einen Teil der Giftwirkungen 
des Alkohols suchen, sie führen bei entsprechender Steigerung durch 
immer stärkere Konzentration des angewandten Stoffes schließlich zum 
Tode der Zelle. Diese Veränderung der Permeabilität durch den Alkohol 
vermag zwanglos die Kurven (Abb. 2 und 3) zu erklären. 

Es bleibt noch ein Punkt zu besprechen: die Frage, weshalb an- 
nähernd das Quadrat der Konzentration sich als wirksam erweist. Han- 
delte es sich beim Eindringen von Alkohol um reine Diffusion, so müßten 
sich die Geschwindigkeiten, mit welchen die Alkohole eindringen, also 
auch die tp-Werte, wenigstens annähernd einfach umgekehrt proportional 
der Konzentration verhalten, entsprechend dem Ficxschen Gesetz. Das 
ist aber nicht der Fall. Nach Lanpozr-BürNsTeIN (1923) ist die Diffu- 
sionskonstante für Alkohol bei 180 = 1,11 für eine Konzentration von 
0,25% = 0,043 Mol. Sie hängt nicht nur von der Temperatur, sondern 
auch von der Konzentration ab, und zwar wird sie mit steigender Kon- 
zentration immer kleiner. Für das Konzentrationsintervall von 0,75 bis 
3,75 Mol. beträgt die Abnahme etwa 10% des jeweiligen Wertes, (an- 
fangs von 0,05—0,75 Mol. Konzentration noch bedeutend mehr). Bei 
einer Erhöhung der Konzentration von 1 auf 2 Mol. dürfte also tp nicht 


1 Die Zahlen geben die Maße in Teilstrichen des Okularmikrometers. 
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ganz auf die Hälfte herabsinken, da die Konstante kleiner als 1 wird, die 
in die Zelle bis zur Plasmoptyse aufgenommene Alkoholmenge aber immer 
unverändert bleibt. Noch deutlicher müßte die relative Zunahme von tp 
bei einer Konzentrationserhöhung von 2 auf 4 Mol. werden, da in diesem 
Falle die Konstante insgesamt um 19% abnehmen müßte, immer voraus- 
gesetzt, daß die Abnahme bei höheren Konzentrationen der für das oben 
angeführt Intervall von 0,75—3,75 Mol. entspricht. 

Wie im einzelnen die Abweichung vom Fickschen Gesetz zu deuten 
ist, kann man nicht sagen, vielleicht kann eine vorübergehende chemische 
Bindung beim Durchtritt eine Rolle spielen. 


b) Vergleich der tp-Werte bei verschiedenen Stoffen. 

In Tabelle 4 sind die Eintrittszeiten für verschiedene Stoffe vergleich- 
bar zusammengestellt. Die Zusammenstellung soll in erster Linie die 
Unterschiede zwischen den einzelnen Stoffen zeigen. Die Ergebnisse der 
beiden Versuchsreihen a und b mit 30% igen Lösungen weichen wohl ihrem 
absoluten Werte nach ziemlich weit voneinander ab, sie sind aber durch 
Anschlußversuche vergleichbar gemacht. 


Tabelle 4. Vergleich der Plasmoptyseeintrittszeiten (tp) in 30- und 50%igen 
Lösungen. tp in Sek. 



































Nummer 
Methyl- | Äthyl- In-Propyl- | Acetonyl- 
en ee | eT ee alkol | alkohol | aceton | 4cetol 
Lösungen 30%ig 
22.1.30 | 152 und a 2,1 4,1 5,5 6,9 — — 
139—141 
24.1.30 | 142—145 b 2,2 4,6 6,2 8,0 — — 
Vergleichbare tp-Werte, auf Methylalkohol = 4,1 Sek. bezogen: 
a 2,1 4,1 5,5 6,9 
b 2,0 4,1 5,5 Tr 
Mittelwerte 2. Grades: | 2,05 41 | 55 7,0 
Lösungen 50%ig 
7. 11.30|153—159| — | 16 | 18 | 29 | 43 | 65 | 12,7 


Da 30% ige Acetollésung keine Plasmoptyse gab, mußten auch Ver- 
suche mit 50% igen Lösungen ausgeführt werden. Sie zeigen im Prinzip 
das gleiche Ergebnis, nämlich daB die Reihenfolge der tp-Werte der ver- 
schiedenen Stoffe dieselbe ist. Im übrigen sind die Abstande der einzelnen 
Werte in Reihen verschiedener Konzentration verschieden. Für 30% ige 
Lösungen verhält sich Aceton zu Methylalkohol zu Äthylalkohol wie 
2,05:4,1:5,5; in 50%igen Lösungen wie 1,6:1,8:2,9. 

Vergleicht man die Abnahme der Eintrittszeit bei Verwendung der 
50%igen Stoffe gegenüber den 30%igen Lösungen, so beträgt diese beim 














Methylalkohol 15 = 230%, D Bi ant me zz, ao me 


125% Ban ee 25 — 190% beträgt. Die Ursache dieser Ver- 
schiedenheit muB wieder darin gesucht werden, daB diese beiden Stoffe 
giftiger sind als Methylalkohol, also die Wasserpermeabilität stärker er- 
höhen als dieser, und dadurch längere Zeit brauchen, den Druck bis zum 
Platzen zu steigern, weil ja nur die Differenz zwischen eindringendem 
Stoff und gleichzeitig austretendem Wasser plasmoptytisch wirksam 
sein kann. Es kommt also in dieser Verzögerung der tp-Abnahme das- 
selbe zum Ausdruck, was auch die Kurven in Abb. 3 (S. 262) zeigen. Das 
wichtigste Ergebnis aus Tabelle 4 ist jedoch die konstante Reihenfolge 
der Stoffe, trotz des zum Teil ziemlich großen Unterschiedes in dem rela- 
tiven Wert in beiden Reihen, der darauf zurückzuführen ist, daß mit ver- 
schiedenen Konzentrationen gearbeitet wurde. Zu dem gleichen Ergebnis 
führte eine später ausgeführte Versuchsreihe, die mehr Stoffe umfaßte als 
Tabelle 4, und mit 10 mol.: Lösungen ausgeführt wurde. 


Tabelle 5. #p-Mittelwerte 1. Grades aus 10 molaren Lösungen. 
Aceton Allylalkohol | Methylalkohol | Athylalkohol 


1,9 Sek. 2,6 Sek. 4,9 Sek. 5.2 Sek. 
n-Propylalk. | Isopropylalk. | Tert. Butylalk. | Acetonylaceton Acetol 
6,1 Sek. 7,3 Sek. 10,0 Sek. 10,4 Sek. 28,1 Sek. 


Der enorm hohe Wert für Acetol wurde nicht beobachtet, sondern be- 
rechnet. Acetol gab nämlich, auf die normalen Zellen angewandt, mit 
denen die übrigen Versuche ausgeführt wurden, keine Plasmoptyse. Es 
mußten daher kleine Zellen verwandt und durch einen Anschlußversuch 
der erhaltene Wert für diese Tabelle umgerechnet werden. Der AnschluB- 
versuch mit n-Propylalkohol ergab 2 Sek., der Bezugswert in der oberen 
Tabelle ist 6,1 Sek. Acetol ergab einen tp-Wert von 9,2 Sek., der also 
2 Sek. für n-Propylalkohol entspricht. Da 22 — 28,1 ist, so würde 
dieser Wert in Tabelle 5 zu erwarten gewesen sein. Daß keine Plasmo- 
ptyse eintrat, beweist, daß die Zellen nach dieser Einwirkungsdauer ent- 
weder schon sehr geschädigt waren, oder aber Zeit hatten, den langsam 
steigenden Druck durch entsprechende Wasserabgabe zu kompensieren. 


€) Die Abhängigkeit der Plasmoptyse von der Raumerfüllung der Molekeln 
der wirksamen Stoffe. 

Die folgenden Untersuchungen sollen zeigen, daß zwischen der Raum- 
erfüllung der Molekeln der angewandten Plasmoptytika und dem in den 
Zellen auftretenden Plasmoptysedruck ein Zusammenhang besteht, und 
daß die Raumerfüllung berücksichtigt werden muß, wenn man aus der 


1 10 mol + 11 Wasser. 
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Ausdehnung der Zellen oder des Protoplasten auf die Permeierge- 
schwindigkeit Schlüsse ziehen will. 

Die Veranlassung zu dieser Feststellung wurde eine Arbeit BARLUNDs 
(1929), in der als einer der schnellst eindringenden Stoffe Triäthylzitrat 
angeführt und auch, soweit es die angewandte Methode zuläßt, richtig 
beurteilt ist. Leider ist dieser Stoff wie überhaupt alle untersuchten Ester 
zu wenig wasserlôslich, als daß mit ihm Plasmoptyse zu erzielen wäre, 
was bei größerer Wasserlöslichkeit zweifellos der Fall sein müßte. Er 
löst sich nur in relativ geringer Menge, etwa 0,3 Mol. in Wasser. Trotz- 
dem mußte auch diese Lösung schon genügen, um an plasmolysierten 
Zellen das rasche Eindringen des Zitrats sicht- und meßbar zu machen 
und einen Vergleich mit einer gleichmolaren Lösung eines Alkohols zu er- 
möglichen. 

Plasmolysiert man Hydrodictyon-Zellen in 0,2 oder 0,3 Mol. KNO,, 
so macht man die Erfahrung, daß sie sich zu plasmometrischen Versuchen 
wenig eignen, da fast immer Krampfplasmolyse eintritt, der Protoplast 
sich also buchtig von der Zellmembran abhebt. Es wurde trotzdem ver- 
sucht, wenigstens ein ungefähres Bild von der Ausdehnung des Proto- 
plasten in Äthylzitrat im Vergleich zu Äthylalkohol zu gewinnen. Zu 
diesem Zwecke wurden Zellen zunächst in 0,3 Mol. KNO, plasmolysiert 
und dann in Lösungen übergeführt, die in Bezug auf KNO, ebenfalls 
0,3 Mol., in Bezug auf Zitrat und Alkohol aber 0,21 molar waren. Der 
Unterschied in der Dehnung war überraschend. In der alkoholischen 
KNO,-Lösung veränderten sich die Protoplasten kaum, d. h. die Eindel- 
lungen gingen kaum merklich zurück. Nach etwa 30 Sek. war eine ge- 
ringe Glättung eingetreten. Dagegen wurde in der Athylzitrat-KNO,- 
Lösung die Konkavplasmolyse fast aufgehoben, die Vertiefungen waren 
also beinahe ganz ausgeglichen. Um ein Maß zu geben: Eine Vertiefung 
maß vor Zugabe des Zitrats 1,2 Strich des Okularmikrometers, nach 
Zugabe noch 0,2 Strich. Meist waren die Buchten aber vollständig aus- 
geglichen. Fast alle Protoplasten zeigten nach 20—25 Sek. hellere Stel- 
len, an denen sie wahrscheinlich aufgerissen waren. Was deutlich aus 
dem Versuch hervorging, war die Tatsache, daß die Deplasmolyse in der 
Zitratlösung um ein Mehrfaches größer war als in der gleichmolaren 
Alkohollösung. 

Nehmen wir an, das Zitrat dringe rascher ein als der Alkohol, so müßte 
man erwarten, daß auch im Alkohol schließlich derselbe Deplasmolyse- 
grad, wenn auch später erreicht wird. Das war aber nicht der Fall. Die 
Deplasmolyse durch Alkohol blieb gering, der Unterschied im Deplas- 
molysegrad, wie er nach etwa 30 Sek. sichtbar war, blieb unverändert. 
Es war deshalb sehr unwahrscheinlich, daß dieser Unterschied durch ver- 
schieden schnelles Eindringen der beiden Stoffe hervorgerufen worden 
war, auch war ja von vornherein wenig wahrscheinlich, daß die sehr 
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groBen Molekeln des Zitrats rascher eindringen sollten als die kleinen des 
Alkohols. 

Zunächst dachte ich an eine Speicherung des Zitrats, obwohl das sehr 
fraglich schien. Die Erklärung wurde ganz beiseite geschoben, als eine 
Reihe von Versuchen die Vermutung bestätigt zeigten, daß die ungleiche 

vielleicht mit der @rößeder Molekelnzusammenhängt. In diesem 
Falle mußten Lösungen, die gleiche Volumina der gelösten Stoffe ent- 
hielten, gleichgültig, wieviel Mol gelöst waren, denselben Druck ergeben. 
Das Platzen der Zellen mußte also in jedem Falle bei gleichprozentiger 
und nicht gleichmolarer Konzentration einsetzen. 

Tabelle 6 zeigt, daß dies tatsächlich der Fall ist. 

Tabelle 6. Abhängigkeit des Plasmoptysedruckes in den Zellen von der 
Raumerfüllung der Molekeln der angewandten Stoffe. 

















L IL IL IV. v. 
¥ Nr. der Stotte ansahl der Mole ee. + ju + “us 
13. VIII. 30. 

216 Athylalkohol 3 17,5 9,6 
214 à 3,5 20,4 31,2 
225 Methylalkohol 5 20,3 22,6 
227 = 6 24,3 100,0 
229 Acetonylaceton 2 23,4 30,0 
20. VIII. 30. 

230 Aceton 3,18 23,2 22,0 
231 Methylalkalkohol | 6 24,3 18,4 

(Kontrolle) 
232 n-Propylalkohol 4,07 30,3 19,7 
29. VIII. 30. 
239 Isopropylalkohol 3,5 26,6 35,3 
240 = 3,0 22,8 12,1 
241 Methylalkohol 5,5 22,3 9,6 
(Kontrolle) 
238 » 6,0 24,3 40,4 





Das Ziel dieser Versuche war, die Konzentrationen der verschiedenen 
Stoffe zu finden, die gleiche plasmoptytische Wirkung haben. Im Ideal- 
fall hätten diese alle die gleiche Plasmoptysezahl ergeben müssen. Wir 
wissen aber aus den früheren Erfahrungen (Abb. 2, S. 260) wie rasch, 
namentlich bei Methylalkohol, diese Zahl von 0% auf 100% ansteigt, und 
wir haben ausgeführt, daß dieses Ansteigen um so rascher erfolgt, je mehr 
man die individuellen Schwankungen im Material unterdrücken kann. 
Auch bei den jetzigen Versuchen ergab sich z. B. in Nr. 225 und 227, daß 
eine Steigerung der Konzentration von 20,3 auf 24,3 die Plasmoptyse- 
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zahl von 22,6 auf 100 heraufdrückt. Es war deshalb ganz unmöglich, 
eine völlige Übereinstimmung dieser Zahl in den Parallelversuchen zu er- 
zielen, und es schien vollkommen geniigend, wenn der Unterschied 10% 
nicht überschritt. So sind von den Werten der 3 Tage brauchbar nur die 
kursiv gedruckten. Sie haben untereinander jedesmal eine Differenz in der 
Plasmoptysezahl, die unter 10% bleibt, und sie zeigen sehr deutlich, daß 
die Werte der Volumprozente sehr nahe iibereinstimmen, um 25% herum- 
liegen, während die vergleichbaren molaren Konzentrationen weit aus- 
einanderliegen; z. B. 2 mol. Acetonylaceton hat die gleiche Wirkung wie 
3,5 mol. Äthyl- und 5 mol. Methylalkohol; 3,2 mol. Aceton wie 4 Propyl- 
und 6 Methylalkohol; 3 mol. Isopropylalkohol wie 5,5 Methylalkohol. 
Maßgebend für die plasmoptytische Wirkung ist also daseingedrungene 
Volumen einer Substanz. Demnach müssen die molaren Konzentrationen 
verschiedener Stoffe im umgekehrten Verhältnis ihrer entsprechenden 
Molvolumina wirksam sein. Das Molvolumen aber ist das Molekularge- 
wicht dividiert durch die Dichte. Da das Molvolumen des Methylalkohols 
= 40,5, das des Äthylalkohols = 58,4 ist, so muß das Verhältnis der Mol- 
volumen = sea = 0,69 dem Verhältnis der wirksamen molaren Konzen- 
trationen reziprok oder gleich ihrem umgekehrten Vérhältnis sein. Die in 
Tabelle 6 für diese Alkohole gefundenen Konzentrationen sind 5 bzw. 


3,5 mol. ; das umgekehrte Verhältnis ist —0,7, alsoeine Zahl, die mit der 


erwarteten 0,69 nahezu übereinstimmt. Das Verhältnis der Molvolumina 
von Methylalkohol und Acetonylaceton ist 40,5 : 170,1 — 0,35, denselben 
Wert muB man also auch wieder für das umgekehrte Verhältnis der ange- 
wandten molaren Konzentrationen erhalten, die sich wie 2 : 5 — 0,4 ver- 
halten. In diesem zweiten Beispiel ist das Ergebnis nicht ganz so befriedi- 
gend wie in ersterem ; das Verhältnis ist größer als man erwartet. Es muß 
aber daran erinnert werden, daß ja die Plasmoptyse nicht durch das Ein- 
dringen der Plasmoptytika allein bedingt ist, sondern auch vom gleichzeiti- 
gen Austritt des Wassers abhängt. Nur die Differenz beider Vorgänge 
kommtzur Beobachtung. Demnach mußauch die Veränderung der Wasser- 
permeabilitat, dieihrerseits Folgeeiner Giftwirkung ist (vgl.S.257 und 263), 
zur Geltung kommen. Da Acetonylaceton giftiger ist als Methylalkohol, so 
erhöht er die Wasserpermeabilität des Protoplasten stärker als dieser (vgl. 
auch Abschnitt VIIa2). Es muß also eine um so höhere Konzentration 
angewandt werden, je giftiger der Stoff ist, damit diese Erhöhung der 
Wasserpermeabilität wieder kompensiert wird. Noch deutlicher ist dies 
bei n-Propylalkohol (vgl. Versuch 231 und 232 Tabelle 6). Trotzdem ist 
der Unterschied in der molaren Konzentration noch groß genug (4 : 6), 
um deutlich den Einfluß des größeren Molvolumens vom n-Propylalkohol 
erkennen zu lassen. Es sei an dieser Stelle noch erwähnt, daß die Iso- 

















verbindungen anscheinend weniger giftig sind als die n-Verbindungen. 
So eignet sich der n-Propylalkohol weniger gut zur Plasmoptyse als die 
entsprechende . Ersterer gibt unter Umständen überhaupt 
keine Plasmoptyse, während sie bei letzterem nie ausbleibt. Ebenso ist 
es mit Butylalkohol. Nur die Isoverbindung (Trimethylcarbinol) gibt 
noch Plasmoptyse, die anderen nicht. Hier ist allerdings noch zu berück- 
sichtigen, daß diese auch eine größere Wasserlöslichkeit besitzt als die 
anderen. Nach dem bis jetzt Gesagten müssen wir also für den erhöhten 
osmotischen Druck, der zur Plasmoptyse führt, in erster Linie die Raum- 
erfüllung der Molekeln der angewandten Plasmoptytika verantwortlich 
machen, und da diese wiederum vom Volumen der einzelnen Molekeln 
abhängt, so ist es letzten Endes deren Größe, die für den Druck maß- 
gebend ist. Am einfachsten stellt man sich demnach den Vorgang der 
Plasmoptyse so vor, daß die eintretenden Stoffe den Zellraum nach 
Maßgabe des Volumens ihrer Molekeln erweitern, bis die Zelle platzt. 
Umgekehrt ist diese Tatsache wieder ein Beweis dafür, daß die Stoffe 
wirklich ins Innere der Zelle eindringen, und das Platzen nicht durch 
eine Veränderung der Zellmembran oder sonstwie zustande kommt. 
Wie wirken sich nun diese Erfahrungen über die Bedeutung der Raum- 
erfüllung der Molekeln für die Plasmoptyse in Bezug auf die Permeierge- 
schwindigkeit aus? Bisher nahmen wir an, daß die Plasmoptysezeit ohne 
weiteres ein Maß für die Permeiergeschwindigkeit sei. Das ist aber nicht 
der Fall. Esist klar, daß manunter Permeiergeschwindigkeit nichtsanderes 
verstehen kann als die Geschwindigkeit, mit der sich die einzelnen Molekeln 
durch das Plasma bewegen, denn sie sind die elementaren Einheiten, auf die 
wir hier zurückgehen müssen. Nehmen wir nun an, die Molekeln deseinen 
Stoffes, den wir mit A bezeichnen wollen, seien doppelt so groß wie die 
eines anderen B, so muß nach dem Gesagten die Hälfte der Molekeln von 
A genügen, um den Druck im Innern der Zelle um den gleichen Betrag 
zu erhöhen wie die ganze Anzahl von B, da sie ja den gleichen Raum ein- 
nehmen. Bringen wir nun Zellen in gleiche volumprozentige Lösungen 
von A und B und stellen fest, daß tp in beiden Fällen gleich ist, so müssen 
wir daraus schließen, daß A nur halb so schnell durch das Plasma geht 
wie B, trotzdem es in der gleichen Zeit-den gleichen Druck wie B erzeugt. 
Wollen wir also die wirkliche Durchtrittsgeschwindigkeit des Stoffes A 
bestimmen, so müssen wir die für ihn gefundene Eintrittszeit mit einem 
Faktor multiplizieren, der dem Verhältnis der Molekularvolumina der 
beiden Stoffe A und B zueinander entspricht, welches in diesem Falle 
—=2 ist. Nehmen wir an, tp sei in beiden Fällen gleich 5 Sek. gefunden, so 
ergibt sich für A nunmehr 2 x 5 = 10 Sek. als die wirkliche relative Per- 
meiergeschwindigkeit. Statt des Molekularvolumens kann man nun auch 
das Molvolumen V „, setzen. 
Wir müssen demnach, um der wirklichen Permeiergeschwindigkeit 
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der Stoffe näher zu kommen, eine entsprechende Korrektur der beobach- 
teten tp-Werte vornehmen. Setzen wir, wie es in Tabelle 7 geschehen ist, 
Methylalkohol als Bezugsstoff und vergleichen Athylalkohol damit, so ist 
tp des letzteren zu multiziplieren mit dem Verhältnis V,,,, Athylalkohol 
zu Vi Methylalkohol = 58,4 : 40,5 = 1,44. Nach Tabelle 7 A aber be- 
trägt tp für Methylalkohol 4,1, für Äthylalkohol 5,3 Sek. Die wirkliche 
relative Permeiergeschwindigkeit des Äthylalkohols bezogen auf Methyl- 
alkohol ist also 1,44 x 5,3 = 7,6 Sek. 

Er dringt also, in einer Konzentration von 30% angewandt, wesentlich 
langsamer ein als die beobachteten tp-Werte es scheinen lassen. Demnach 
ist leicht einzusehen, daß man das Maß der Zelldehnung nicht ohne wei- 
teres der Permeiergeschwindigkeit gleichsetzen kann, der Fehler würde 
proportional dem Molvolumen des untersuchten Stoffes wachsen. Bech- 
net man die tp-Mittelwerte aus Tabelle 4 und 5 entsprechend um, so er- 
geben sich die in der vierten Rubrik der Tabelle 7 angeführten tp-Werte; 
die der wirklichen Permeiergeschwindigkeit schon bedeutend näher kom- 
men. Genau ist diese erst dann anzugeben, wenn nicht nur die Wasser- 
permeabilität des Hydrodictyon- Plasmas, sondern auch ihre Beeinflussung 
durch die Plasmoptytika bekannt ist. In der fünften Rubrik der Tabelle 7 
sind die tp-Werte für Methylalkohol jeweils = 1 gesetzt und die übrigen 
darauf bezogen, so daß ein Vergleich der tp-Werte leichter möglich ist. 
Die letzte Rubrik endlich bringt die Werte, die sich durch Umrechnung 
auf gleiche molare Konzentration ergeben, denn diese ist ja in gleich- 
prozentigen Lösungen sehr verschieden. So beträgt sie z. B. für Methyl- 
alkohol in einer 50%igen Lösung 24,7 Mol., für Äthylalkohol aber nur 
17,2 Mol. Die Werte der vorletzten Rubrik werden nun jeweils mit dem 
entsprechenden Konzentrationsverhältnis multipliziert, also z. B. der 
Wert 2,32 für Äthylalkohol (Tabelle 7b) mit 17,2 :24,7. Es ergibt sich 
1,62. So umgerechnet müßten alle sich für einen Stoff ergebenden Werte, 
gleichgültig bei welcher Konzentration sie gewonnen sind, gleich groß 
sein. Sie sind es aber nicht. Für Äthylalkohol verhalten sie sich für 30%, 
10 Mol. und 50% wie 1,29 :1,53 :1,62. Je stärker die Konzentration, 
um so größer wird tp im Vergleich zu Methylalkohol. Hiermit kommt 
wieder weiter nichts zum Ausdruck als die Giftigkeit und die durch sie 
bewirkte entsprechende Steigerung der Wasserpermeabilität des Plas- 
mas. Ebenso ist es bei Aceton und n-Propylalkohol!. Das einzige un- 
wahrscheinliche Ergebnis ist das für Acetonylaceton mit 6,13 für 10 mol. 
im Vergleich zu 3,61 für 50%ige Lösungen. Da sich die molaren Konzen- 
trationen in 50%iger und 10molarer Lösung wie 8,5 : 10 verhalten, so 
müßte eine Steigerung des tp-Wertes von 3,61 auf nur etwa 4,2 erfolgen. 


1 Das abweichende Ergebnis für 10 mol Acetol mit 9,69 dürfte darauf 
beruhen, daß der Stoff bei der letzten Versuchsreihe schon verändert war und 
nicht mehr seine volle Wirksamkeit hatte. 
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Tabelle 7. Korrektur der tp-Werte aus Tabelle 4 und 5 auf Grund des 
Einflusses der Raumerfüllung der Molekeln. 





























L v. VI. 

Vergieishbare 

Bee out Mothy!- | Scher molarer 

=1 bezogen Konzentration 

A. Lösungen 30(Vol.)% ig. 
Aceton . . . . . 2,05 1,81 3,71 0,9 0,5 
Methylalkohol . . 4,1 1 4,1 1 1,0 
Athylalkohol . . . 5,3 1,44 7,6 1,85 1,29 
n-Propylalkohol . 7,0 1,84 12,88 3,14 1,7 
B. Lösungen 50(Vol.)%ig. 
Aceton . . . . . 1,6 1,81 2,9 1,61 0,89 
Methylalkohol . . 1,8 1 1,8 1 1,0 
Athylalkohol . . . 2,9 1,44 4,17 2,32 1,62 
n-Propylalkohol. . 4,3 1,84 7,91 4,40 2.39 
Acetonylaceton . . 6,5 2,89 18,79 10,44 3,61 
DEE: 82 Ru 12,7 1,69 21,46 11,92 7,05 
C. Lösungen 10 molar. (10 mol + 1 1 Wasser). 

dan. © ae 1,9 1,81 3,44 0,7 0,7 
Allylalkohol . . . 2,6 1,67 4,34 0,89 0,89 
Methylalkohol . . 4,9 1 4,9 1,0 1,0 
Athylalkohol . . . 5,2 1,44 7,49 1,53 1,53 
n-Propylalkohol . 6,1 1,84 11,22 2,29 2,29 
Isopropylalkohol . 7,3 1,88 13,72 2,8 2,8 
Tert. Butylalkohol 10,0 2,32 23,2 4,73 4,73 
Acetonylaceton. . 10,4 2,89 30,6 6,13 6,13 
Acetol. ..... 28,1 1,69 47,49 9,69 9,69 











Es zeigt sich auch, daB Aceton immer vor Methylalkohol steht, ob- 
wohl das den korrigierten tp-Werten (Tabelle 7 B, Stab IV, 2,9 Sek. fiir 
Aceton, 1,8 Sek. für Methylalkohol) fiir 50%ige Lösungen nach nicht der 
Fall zu sein scheint. Ein ganz extremes Verhalten zeigen Aceton und 
Acetol. Obwohl die Molekularvolumina beider nicht viel voneinander 
verschieden sind (78,2 und 86), dringt doch das Aceton mehr als sieben- 
mal schneller ein als Acetol. 

Als Ergebnis dieser speziellen Untersuchungen künnen wir also fest- 
stellen, daB 1. die Raumerfüllung der Molekel den Druck bestimmt, 
2. sich tp mit der Konzentration andert, und zwar wird es mit steigender 
Konzentration relativ immer gréBer, was auf gesteigerter Wasserper- 
meabilität beruht, 3. die Reihenfolge der tp-Werte auch nach der Korrek- 
tur unverändert bleibt und 4. die in der letzten Rubrik (Tabelle 7) wieder- 
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gegebenen vergleichbaren Zahlen den genauen relaliven tp-Werten für 
die jeweils angewandte Konzentration entsprechen. 

Noch ein anderer wichtiger Schluß ergibt sich aus dem gefundenen 
Einfluß des Molvolumens, nämlich daß auch Stoffe Plasmoptyse ver- 
ursachen können, die mit derselben Geschwindigkeit wie Wasser oder so- 
gar noch langsamer durch das Plasma dringen: sie müssen nur ein ent- 
sprechend größeres Molvolumen haben. Dringt z. B. ein Stoff A ebenso 
schnell in die Zelle ein, wie das Wasser herausgeht, und hat er ein doppelt 
so großes Molvolumen wie dieses, so steht der durch den Austritt des 
Wassers herbeigeführten Volumverminderung von x cbmm eine Ver- 
größerung von 2x cbmm gegenüber, woraus sich immer noch eine Zu- 
nahme des Zellvolumens von x cbmm ergibt. Man kann also aus der Tat- 
sache, daß Plasmoptyse eintritt, nicht ohne weiteres schließen, daß der 
die Plasmoptyse verursachende Stoff schneller eindringt, als das Wasser 
herausgeht. 


d) Der Einfluß der Temperatur auf die Plasmoptyse. 

Die Plasmoptyse wird nicht nur durch die Beschaffenheit der Zellen 
die Konzentration der Plasmoptytika und deren Volumen beeinflußt, 
sondern auch durch die Temperatur, und zwar nimmt mit steigender 
Temperatur die Geschwindigkeit des Plasmoptyseeintritts zu, jedoch nur 
bis zu einem gewissen Grade, die tp-Werte nehmen also dementsprechend 
ab. Die Versuche wurden alle mit 40% Äthylalkohol in folgender Weise 
ausgeführt: Die Zellen blieben etwa 10 Min. in Klingenteichwasser von 
der zu untersuchenden Temperatur, bevor mit dem Versuch begonnen 
wurde. Die die Zellen enthaltenden Gefäße standen wiederum in größeren, 
mit Wasser von derselben Temperatur gefüllten. Auf diese Weise war es 
möglich, störende Temperaturschwankungen zu vermeiden. Beide Ge- 
fäße wurden durch Thermometer kontrolliert, nötigenfalls die Tempera- 
tur im äußeren Gefäß durch Zugabe von wärmerem oder kälterem Wasser 
reguliert. Der zu den Versuchen benutzte Alkohol wurde ebenfalls im 
Wasserbad auf die betreffende Temperatur vorgewärmt bzw. abgekühlt 
und die Einzelversuche auf dem Objektträger so rasch erledigt, daß ihre 
Ausführung und Registrierung je Versuch höchstens 1 Min. Zeit in An- 
spruch nahm. 

Die angewandten Temperaturen unterscheiden sich jeweils um 5° C. 
Kleinere Intervalle zu nehmen, ist wenig vorteilhaft, weil dadurch der 
Einfluß der Fehlerquellen, z. B. der Temperaturschwankungen, bedeutend 
vergrößert wird. Aber auch zu große Intervalle sind aus Rücksicht auf 
die Genauigkeit der Kurven nicht angebracht. Die Anschlußversuche 
wurden bei 20° C ausgeführt und die ermittelten tp-Werte dann jeweils 
= 8,1 Sek. gesetzt (Spalte 5, Tabelle 8), d. h. = dem im ersten Versuch 
(Nr. 124) gefundenen tp-Wert. 

Planta Bd. 15. 18 
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Ganz allgemein nimmt ¢p für je 10° Temperatursteigerung durch- 
schnittlich um 30% ab. Die Ergebnisse sind in der Tabelle 8 und den 


Tabelle 8. Der Einfluß der Temperatur. 









































Geschwindigkeit 
Tempe- tp be- | tp geordnet tp (bei 0° = 1) 
æ- | oe zogen berechnet 
Datum suchs- | ges tp auf bei regelm. bars 
reihe | wassers| in Sek. | Versuch] „, Abnahme | peop. |2°%!eer 
Nr. | inec m |e bin cox | um 20% | schtet | 4A 
in Sek. in in Sek. pro 5° pahme 
von tp 
10. XII. 29 | 124 | 20 8,1 8,1 0 18,6 16,86 1,00 | 1,00 
10. XIL 29 | 125 | 35 5,3 5,3 5 14,1 14,10 
13. XII. 29 | 126 | 40 3,0 4,8 10 11,9 11,80 1,56 | 1,43 
13. XII. 29 | 127 | 20,5 5,1 8,1 15 9,9 9,87 
16. XII. 29 | 128 | 30 4,3 5,5 20 8,1 8,26 2,30 | 2,04 
16. XII. 29 | 129 | 25 5,3 6,8 25 6,8 6,91 
16. XII. 29 | 130 | 20 6,3 8,1 30 5,5 5,78 3,38 | 2,92 
16. XII. 29 | 131 | 15 7,7 9,9 35 5,3 4,84 
17. XII. 29 | 132 | 10 11,9 | 11,9 40 4,8 4,05 3,89 | 4,17 
17.XI.29 | 133 | 20 81 8,1 
20. XIL 29 | 134 0 7,1 | 18,6 Kleine 
20. XI. 29 | 135 | 5 54 |141 |}, u 
20. XIL 29 | 138 | 20 31 | 8,1 = ant 


Kurven Abb. 4 niedergelegt. In der Abb. 4 ist bei a eine Kurve gestrichelt 
gezeichnet auf Grund der Annahme einer solchen 30% igen Abnahme für 
je 10°. Als Ausgangspunkt wurde tp = 14,1 bei 5° C benutzt. Die aus- 
gezogene Kurve bringt die beobachteten p-Werte. Man sieht, daß sie weit- 
gehend mit den berechneten übereinstimmen. Die Gesehwindigkeit des 
Plasmolyseeintritts nimmt für je 100 C durchschnittlich um 43% zu. Die 
Kurve 6 veranschaulicht entsprechend auch hier den theoretischen 
(gestrichelt) und den gefundenen Wert (ausgezogen). Der Vergleich beider 
Kurven zeigt, daß die Übereinstimmung keine vollständige ist. Zwischen 
0 und 5° ergibt sich statt 43% eine Beschleunigung von 64% für je 10°, 
für 0O—10° 56, für 10—30° 47%. Oberhalb 30° nur noch 15%. Es ist 
möglich, daß Temperaturen von 35 und 40° für Hydrodictyon schon 
schädlich sind. 

Nehmen wir zunächst wieder an, der Alkohol gelange auf dem Wege 
einfacher Diffussion in die Zelle, so ist die Frage die: Kann Diffusion in 
solchem Maße, wie es unsere Versuche zeigen, von der Temperatur be- 
einflußt werden? 

Leider konnte ich in der Literatur keine Angaben über den Tem- 
peraturfaktor für die Diffusion von Alkoholen finden. Nur zwei Daten 
aus LANDOLT-B6RNSTEIN können allenfalls herangezogen werden: die 
Diffusionskonstanten für Alkohol bei 11 und 18°C. Für 0,05 Mol. bei 
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11° ist die Konstante = 0,735 com/Tag. Für 0,25% bei 180 — 1,11. 25% 
entsprechen einer Konzentration von 0,043 Mol., also annähernd 0,05 Mol. 
Erhöht man die Temperatur also von 11° auf 18°, so steigt die Konstante 
von 0,735 auf 1,11, was je Grad einer Steigerung von 0,053 oder etwa 
7,2% des jeweiligen Ausgangswertes entspricht. Für je 10° würde sich also 
mindestens eine Steigerung der Konstante um 72% ergeben, demnach 
müßte auch die diffundierende Stoffmenge je Zeiteinheit um 72% zu- 
nehmen. Dieser Wert ist höher als alle hier im Versuch gefundenen. 
Man kann also nur sagen, daß die Temperaturabhängigkeit der Plas- 
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Abb. 4. Abhängigkeit der Plasmoptyse von der Temperatur. — a Abnah der Eintrittszeit tp. 
b Zunahme der Eintritt h keit. (Für b gelten nur die Zahlwerte auf den Ordinaten.) 
beobachtete Werte, —— — unter Voraussetzung einer regelmäBigen Abnahme der Eintritts- 





zeit um 30% pro 5° C berechnete Werte. 


moptyse nicht gegen die Annahme einer Diffusion spricht. Im allgemeinen 
soll ja die Änderung der Diffusionsgeschwindigkeit für je 10° C nur 20 
bis 30% betragen; aber es erscheint nicht unwahrscheinlich, daß bei der 
Diffusion von Äthylalkohol und ähnlichen Stoffen (Aceton, Methylalko- 
hol usw.) die Temperatur einen größeren Einfluß als gewöhnlich hat, zu- 
mal sich Alkohol sehr leicht in Wasser löst und außerdem eine gewisse 
chemische Verwandtschaft zwischen ihm und dem Wasser besteht, da 
sich eine lockere Additionsverbindung bildet, worauf auch die Volum- 
abnahme bei Mischung von Alkohol und Wasser zurückzuführen ist. Es 
stimmt aber mit anderen Versuchsergebnissen besser überein (Ab- 
schnitt VIIg), wenn wir annehmen, daß zwar ein Teil des Alkohols durch 
reine Diffusion, ein anderer aber auf anderem Wege in die Zellen gelangt. 


18* 
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e) Die Abhängigkeit der Plasmoptyse vom Durchmesser der Zellen. 

Arbeitet man unter sonst gleichen Bedingungen, so findet man, was 
auch schon eingangs der Arbeit erwähnt wurde, daB kleinere Zellen 
schneller platzen als große. Dies macht sich schon bei den gewöhnlichen 
Reihenversuchen bemerkbar, wenn sich unter den Zellen normaler Größe 
kleinere befinden. Kleiner sind z. B. fast ausnahmslos Zellen, die nur 
an einem Pol mit dem Netz in Zusammenhang stehen, mit dem anderen 
aber frei in das umgebende Medium ragen. Sie platzen immer früher als 

160 die übrigen. Untersucht 
man die Erscheinung 
systematisch, so findet 
man die Beobachtung in 
fast allen Fallen bestä- 
tigt. Das Nächstliegende 
ist, das Verhältnis der 
Oberfläche zum Volu- 
men für die Erscheinung 
verantwortlich zu ma- 
chen. Je kleiner der Ra- 
diuseiner Zelle ist, um so 
größer ist verhältnismä- 
Big ihre Oberfläche, und 
um sorascher vermögen 
also auch der Alkohol 
bzw. die anderen Stoffe 
einzudringen, da ihnen 
im Verhältnis zum Vo- 
lumen mehr Fläche zum 
Durchtritt geboten wird. 





Oberfläche in Volumen inl BY)? 





a 


ru 
Abb.5. Abhängigkeit der Oberfläche, des Volumens und der © Die Oberfläche wächst 
relativen Oberfläche vom Radius r. 1 Oberfläche, 2 Volumen, genau proportional dem 


8 Oberfläche : Volumen. 
Radius r. Wird r um 


einen Teilstrich = 0,027 mm größer, so nimmt sie um 0,1695 qmm zu. 
Das Volumen nimmt proportional r? zu. Für die Volumen- und Ober- 
flächenberechnung wurde angenommen, daß die Zellen zylinderförmig 
und die Endflächen nicht frei sind, also für die Aufnahme nicht in Be- 
tracht kommen. Als Einheitslängenmaß wurde 1 mm festgesetzt, so daß 
auch das Volumen wie die Oberfläche nur noch vom Radius r abhängen, 
der ja für unsere Betrachtungen allein maßgebend ist, da man sich auch 
längere Zellen in Stücke von 1 mm Länge zerlegt denken kann, für deren 
jedes genau dieselben Bedingungen gelten. Die Kurven 1 und 2, Abb. 5, 
stellen die Abhängigkeit der Oberfläche und des Volumens vom Ra- 
dius dar. 
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Trägt man für aufeinanderfolgende Radien, deren jeder um 13,5 bzw. 
27 u größer ist, das Verhältnis Oberfläche : Volumen in ein Koordinaten- 
system ein, so ergibt sich eine Expotentialkurve (Abb. 5, 3), aus der be- 
sonders deutlich die auBerordentlich starke Zunahme der relativen Ober- 
flächen bei kleinen und kleinsten Zellen hervorgeht. 

Vorausgesetzt nun, dies sei der einzige Grund, daß sich die Plas- 
moptyseeintrittszeiten von großen und kleinen Zellen unterscheiden, so 
muß man erwarten, daß das Produkt aus ip und dem Verhältnis Ober- 
































Tabelle 9. 
1 2 3 4 5 6 7 
mm 2 

Anden à as ur Differenz | Volumen in wu in | Oberfl. ( 10 ) 
Oku.-Mikrom. 2r2-1 emm r22-1 (ae Vol. = 3 

0,5 0,0135 0,0848 0,00057 14,9 

1 0,027 0,1696 0,00229 2,29 7,4 

1,5 0,0405 0,2545 0,1695 0,00515 4,9 

2 0,054 0,3391 0,00916 9,16 3,7 

25 0,0675 0,4240 0,1696 0,01432 2,97 

3 0,081 0,5087 0,02061 20,61 2,5 

3,5 0,0945 0,5936 0,1695 0,02805 2,12 

4 0,108 0,6782 0,03664 36,64 

5 0,135 0,8478 0,1695 0,05725 67,25 1,48 

6 0,162 1,0174 0,1696 0,08245 82,45 

7 0,189 1,1869 0,1695 0,11220 112,20 1,06 

8 0,216 1,3565 0,1696 0,14660 146,60 

9 0,243 1,5260 0,1695 0,18550 185,50 


fläche : Volumen unter sonst gleichen Bedingungen konstant ist. Also 
tp x Oberfläche : Volumen = K. Die ersten beiden daraufhin ausgeführ- 
ten Versuchsreihen (Nr. 136 und 137) zeigten die Erwartung in über- 
raschender Weise bestätigt: Das Produkt unterscheidet sich nur um 0,1 
(Tabelle 10). Bei den folgenden Versuchsreihen traten jedoch genügend 
Abweichungen auf, um erkennen zu lassen, daß noch andere Faktoren 
mitbestimmend sein mußten. Zunächst sei auf die Versuchsergebnisse 
in Tabelle 10 verwiesen. Vergleichbar sind Versuche, die mit gleichpro- 
zentigen Alkohollösungen ausgeführt wurden. Die drei Versuchsreihen 
mit 40% Athylalkohol zeigen noch eine genügende Übereinstimmung. 
Ziemlich ungleich sind die Ergebnisse der anderen Versuche. Und das ist 
schließlich begreiflich, denn man kann weder erwarten, daß alle gleich 
großen Zellen die gleiche Membrandicke besitzen, noch daß sie gleiche 
Permeabilität aufweisen. 

Die Membrandicke wird z. B. je nach der Ernährung verschieden sein 
müssen, eine derbe Membran aber muß die Eintrittszeit erhöhen. Permea- 
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Tabelle 10. 





136 
137 
218 
201 
138 
217 
213 
211 
193 
228 


209 


215 


Versuch Nr. | r in Teilstrich. 





Athylalkohol 40% 
Athylalkohol 30% 


Plasmoptytikum 
Athylalkohol 50% 





Labor.- 
in °C 
26,2 
20,2 
19,5 
20,5 
,2 
19,5 
,5 
20,5 
19,5 
22,2 | Methylalkohol 30% 
20,5 
19,5 


Temperatur 





Datum 








20. XII. 29 
20. XII. 29 
13. VIII. 30 
26. VI 30 
20. XII. 29 
13. VIIL. 30 
26. VI. 30 
26. VI. 30 
13. VIIL. 30 
25. VI. 30 
26. VL 30 


13. VIII. 30 








bilitätsschwankungen konnten 
z. B. in Versuch 193 und 203 
einwandfrei festgestellt wer- 
den. Zellen, die eben aus der 
Nährlösung in Klingenteich- 
wasser übertragen und kurze 
Zeit darauf verarbeitet wur- 
den, ergaben einen tp-Wert 
von 3,2 Sek. (Versuch 193). 
Sie blieben über Nacht in 
Klingenteichwasserstehen. Bei 
Fortsetzung der Versuche am 
nächsten Morgen zeigte sich, 
daßtpgesunken war, undzwar 
auf 2,8 Sek. (Versuch 209). Da 
man nicht annehmen kann, 
daß die Festigkeit der Mem- 
bran über Nacht geringer ge- 
worden sei, so blieb nur die 
Möglichkeit einer Steigerung 
der Permeabilität des Plas- 
mas für Alkohol. 

Diese unvermeidbaren phy- 
siologischen Unterschiede wur- 
den bei den übrigen Untersu- 
chungen durch die Anschluß- 
versuche ausgeglichen. Hier 
ist das nicht möglich. Esmüßte 
sich aber trotzdem, wenn man 
nur genügend viele Versuche 
ausführt, schließlich für jeden 
Durchmesser ein konstanter 
Mittelwert für Kergeben. Man 
könnte denken, daß die Zellen 
während ihres Flächenwachs- 
tums ihre Membran nicht nur 
in dem Maße verdicken, wie 
das mechanisch notwendig ist, 
um die gleiche Druckfestig- 
. keit zu erhalten, sondern daß 
sie darüber hinausgingen, also 
später einen höheren Druck 
auszuhalten vermöchten als in 
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der Jugend. Durch Beobachtung konnte das aber nicht festgestellt wer- 


den. Im Gegenteil, das Produkt en = K ist manchmal bei 


jungen Zellen, die noch wachsen, größer als bei ausgewachsenen. Dar- 
aus ergibt sich weiter der Schluß, daß die Zunahme der Wandstärke bei 
wachsenden Zellen in normalen Fällen nur soweit geht, alses die Zunahme 
von r erforderlich macht. Bei kleinen bzw. jungen Zellen sind also osmo- 
tischer Druck und Wanddruck genau so groß wie bei großen bzw. älte- 
ren, obwohl bei ersteren die Wand dünner ist. Es kann höchstens der 
Fall eintreten, daß dünne, aber dabei ausgewachsene Zellen relativ wider- 
standsfähiger sind gegen Druckänderungen in ihrem Innern, weil sie eine 
abnorm resistente Membran haben. Aber das ist pathologisch. Für 
normale Zellen bestimmt ceteris paribus in erster Linie das Verhältnis 
Oberfläche : Volumen die tp-Unterschiede. 

Ganz anders verhalten sich erst wenige Tage alte Zellen: sie platzen 
überhaupt nicht, obwohl hier die Verhältnisse in der in Rede stehenden 
Beziehung am günstigsten liegen. Das kommt daher, weil sie noch keine 
oder erst eine sehr kleine Vakuole haben, und Druckänderungen haben 
ihren Sitz ja fast ausschließlich in dieser. Die Grenze der Plasmoptysier- 
barkeit liegt ungefähr bei 0,12 mm Zellenlänge. 0,18 mm lange Zellen 
zeigen in 50% Methylalkohol schon vereinzelt Plasmoptyse. Sie müssen 
also schon größere Vakuolen besitzen. 

f) Die Beeinflussung der Plasmoptyse durch vorherige Behandlung 

der Zellen mit Neutralsalzen. 

Es ist bekannt, daß Neutralsalzlösungen den Zustand des Proto- 
plasmas weitgehend beeinflussen, und daß schon geringfügige Änderungen 
in der Ionenkonzentration des umgebenden Mediums deutlich verändernd 
auf die Konstitution des Plasmas einwirken. Im allgemeinen gilt, daß 
die Kationen das Protoplasma für ihren eigenen Durchtritt impermeabler 
machen (Kano 1924). Ob sie auch die Permeabilität des Protoplasmas 
für Alkohol und andere lipoidlösliche Stoffe zu verändern vermögen, 
sollten die folgenden Versuche zeigen. 

Zu diesem Zwecke wurden die Hydrodictyon-Zellen vor der Plasmo- 
ptyse einige Zeit mit verschiedenen Neutralsalzlösungen behandelt. Als 
Kationen kamen zur Anwendung Na, K, NH;, Ca, Al, als Anionen Cl 
und NO,. Die Dauer der Einwirkung der Salzlösungen betrug meist 
mehrere Stunden, doch wurde sie in einigen Fällen auch auf kürzere Zeit 
beschränkt. Da die Wiedergabe aller Versuche zu weit führen würde, so 
wird in Tabelle 11 nur ein Teil davon gekürzt mitgeteilt. Im ganzen 
wurden 38 Versuchsreihen mit über 700 Einzelversuchen ausgeführt. Aus 
der Tabelle sind die Salzkonzentrationen, die Einwirkungsdauer und die 
Eintrittszeit ersichtlich. In der siebenten Spalte ist ¢p aus den Kontroll- 
versuchen angeführt. Für diese wurden die Zellen gleichzeitig mit den 
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Tabelle 11. Einfluß einiger Neutralsalze auf die Plasmoptyse 
(tp in Stab 8 ist bezogen auf tp = 3,8 Sek. für Zellen aus Klingenteichwasser). 






































































tp für 
Zellen |, !? 
ri. = un Mittelwerte 
ee, nl ae lis Ok en. | gieieh-| 2. Grades 
teich- | Werte) 
22. X.29 57 CaCl, | 0,05n} 4°15’) 2,9 2,0 5,5 
23. X.29 | 62 »  |0,05n| 445’) 41 | 26 | 6,0 5,5 
29. X.29 79 em 0,05n| 5530| 5,5 4,2 5,0 
18. XI. 29 104a| NaCl |0,05n| 1410’) 9,3 6,0 5,9 
23. X.29 63 0,05n| 5— | 3,8 | 26 | 56 | 5,8 
30. X.29 82 0,05 n |2830'| 6,4 4,2 5,8 
23. X.29 | 64 | KCl |0,05n| 515’'| 35 | 26 | 5,1 | 
23. X.29 60 3 0,05 n|19n— | 40 | 26 | 58 5,5 
30. X.29 | 81 »  |005n/{28— | 6,3 | 42 | 5,7 | 
5. XIL29 | 118 | NH,CI |006n|—30| 5,1 | 41 | 4,7 
6.XIL29 | 120 »  |006n| 15| 7,0 | 5,4 | 4,9 | 
6.XIL29 | 121 »  |0,05n| 30! 74 | 5,4 | 52 | 50 
6. XIL 29 122 » 0,05 n 45’; 7,1 5,4 5,0 
7. XI 29 96 AICL |0,05n| 1550'| 6,9 4,7 5,6 5,6 
7. XI 29 95 a 0,05 1n30'| 8,9 4,7 7,2 
18. XI 29 | 100 ai 0,05 m/ 11 | 11,9 | 6,0 | 7,5 nd 
sis AI(NO,), |0,05n| 1n— | — = | ten 
u ” 0,05 n 3—4h — 2. 4,3 
_ 4 0,05 n 14-170) — = 3,2 
— = 0,05n| 29> | — — | 2,5 |Chlorophyll d. 
| Zellen netzig, 
| einige geben 
| keine Plasmo- 
ptyse mehr. 
1. XL29 | 91 »  |0in|-—10| 48 | 33 | 55 
1. XI. 29 92 ‘i | 0,ln | —30'| 4,5 3,3 5,2 
1. XI. 29 93 » |O1n| 210) 39 | 33 | 45 


übrigen aus der Nahrlésung in Klingenteichwasser gebracht, befanden 
sich also solange im Wasser, als die eigentlichen Versuchsobjekte den 
verdiinnten Salzlésungen ausgesetzt waren. In der vorletzten Spalte 
fanden die vergleichbaren tp-Werte fiir die mit den Salzen behandelten 
Zellen Aufnahme. Sie wurden auf den Wert 3,8 Sek. fiir Klingenteich- 
wasser bezogen. Als Plasmoptytikum wurde fiir die angefiihrten Ver- 
suche 40% Athylalkohol angewandt, aber auch Methylalkohol wurde 
probeweise damit verglichen. Es ergab sich zwischen beiden Aikoholen 
kein wesentlicher Unterschied. Obwohl die Mittelwerte ersten Grades 
fiir dasselbe Salz bei gleicher Konzentration und gleicher Einwirkungs- 
dauer niemals gleich sind, so ergibt sich doch ein wichtiges Ergebnis ein- 
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wandfrei: nämlich, daß sämtliche angewandten Salze das Eindringen 
des Alkohols verzögern. Eine andere Erklärung ergäbe sich, wenn etwa 
durch die Salze die Wasserpermeabilitat erhöht würde. Eine Unter- 
suchung darüber liegt nicht vor. Aber es muß gesagt sein, daß eine der- 
artige Annahme sehr unwahrscheinlich ist. 

Es kann in diesem Zusammenhang auch die Beobachtung angeführt 
werden, daß die Permeabilität für Wasser und Alkohol bei Salvinia und 
Vallisneria parallel geht. Wie Huser u. HörLer (1930) gezeigt haben, 
ist das Protoplasma der Haare der Wasserblätter von Salvinia viel 
schwerer für Wasser durchlässig als das der Epidermiszellen der Vallis- 
neria-Blätter. Deplasmolyseversuche in 20—30%igen Alkohollösungen 
ergaben auch für Alkohol einen ähnlichen Unterschied : die Deplasmolyse 
der Salvinia-Zellen dauerte um ein mehrfaches länger als die der Vallis- 
neria-Zellen. Die Protoplasten von Salvinia lassen also nich; nur Wasser, 
sondern auch Alkohol langsamer durch. Bei den mit Salzen behandelten 
Hydrodictyon-Zellen finden wir die Permeabilität für Alkohol verzögert. 
Die Erfahrungen an Salvinia und Vallisneria machen es also wahrschein- 
lich, daß auch die Durchlässigkeit für Wasser bei Hydrodictyon durch die 
Salze herabgesetzt wird. 

Vergleicht man die Zahlen des letzten Stabes in Tabelle 11 mit dem 
Bezugswert 3,8 Sek., der einer durchschnittlichen Plasmoptyseeintritts- 
zeit für unbehandelte normale Zellen entspricht, so findet man meist eine 
Zunahme von tp um die Hälfte, in einigen Fällen sogar um das Doppelte 
des Bezugswertes. Das würde für die Mehrzahl der Fälle einer Ver- 
ringerung der Permeiergeschwindigkeit um 33% entsprechen. Es kann 
also nicht nur durch Alkohol wie durch andere Narkotika die Per- 
meabilität für Salze verändert werden, sondern umgekehrt auch durch 
Salze die Permeabilität für Alkohol eine Beeinflussung erfahren. Diese 
Erfahrung ist überraschend, wenn man mit HÔBER eine physikalische 
von einer physiologischen Permeabilität unterscheidet. Denn nach dieser 
Vorstellung sollte ja eine Salzwirkung für die physikalische Permeabilität 
nicht in Frage kommen, alle lipoidlöslichen Stoffe vielmehr mit oder 
ohne Salz gleich schnell passieren. Darauf wird in Abschnitt XI zurück- 
zukommen sein. 

So deutlich ein Einfluß der Kationen hervortritt, so unsicher ist die 
Reihenfolge, die sie nach ihrer hemmenden Wirkung einnehmen. Jeden- 
falls ist die lyotrope Reihe nicht klar zu erkennen. Bildet man Mittel- 
werte zweiten Grades, was man bei Na, K und Ca ohne Rücksicht auf die 
Dauer der Einwirkung tun kann, da auch in Übereinstimmung mit den 
nicht angeführten Versuchen es gleichgültig schien, ob das Salz 1 oder 
20 Stunden einwirkte, so ergibt sich die Reihenfolge Na>K>Ca. 
Zwischen K und Ca besteht kaum ein Unterschied, und es ist möglich, 
daß, hat man eine größere Zahl von Mittelwerten zur Verfügung, ihre 
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Stellung wechselt, also Ca>K. Im Gegensatz hierzu scheint uns die Po- 
sition des Na ziemlich sicher zu sein. Schon während der Ausführung der 
Versuche fiel seine relativ starke abschlieBende Wirkung immer wieder 
auf, besonders da wir eine solche eher vom Ca oder Al erwartet hätten. 
Letzteres steht etwa zwischen Na und K. Wendet man statt einer 
0,05 normalen eine entsprechende molare Lüsung an, s0 steigt seine Wir- 
kung ganz erheblich. tp beträgt dann durchschnittlich 7,3 Sek., was einer 
Verminderung der Permeiergeschwindigkeit des Alkohols von fast 50% 
entspricht. Es ist jedoch nicht gesagt, daB das Plasma in diesem Falle 
der begrenzende Faktor war, denn Al-Salze verändern die Zellmembranen 
(WEBER 1924, Jost 1929), so daß es wohl möglich ist, daß schon sie dem 
Alkohol den Durchtritt erschweren. 
Ziemlich eindeutig fielen in Bezug auf die Wirksamkeit des Salzes die 
Versuche mit Al(NO;), aus. So intensiv wie AIC], hemmt es, auch in 
10 stärkerer Konzentration 
angewandt, die Permeabi- 
lität nicht, und dieser 
Unterschied im Verhalten 
muß daher auf den Säure- 
rest NO, zurückzuführen 
sein, was mit den Erfah- 
rungen Kanos überein- 
stimmen würde, wonach 
die Anionen, der HorMmEI- 





Zeit in Stunden a 
Abb.6. Permeabilitätsänderung des Hydrodictyon-Plasmas in STERschen Reihe entspre- 
0,06 n AINO:}. Ordinaten: Permeabilität in % der ursprüng- chend, verflüssigend und 


lichen. 
die Permeabilität stei- 


gernd auf das Plasma einwirken. Immerhin wird durch eine 0,05 nor- 
male Lösung auch dieses Salzes die Permeabilität für Alkohol zunächst 
erheblich herabgesetzt. Mit der Dauer der Einwirkung steigt sie jedoch 
wieder, erreicht nach etwa 10 Stunden das ursprüngliche Maß, nimmt 
dann aber bei noch längerer Einwirkung immer weiter zu. Zweifellos ist 
in dem beobachteten letzten Stadium (nach 29 Stunden) die physikalisch- 
chemische Konstitution des Plasmas schon weitgehend verändert, das 
Chlorophyll ist netzig und besonders um die Pyrenoide herum angehäuft, 
aber trotzdem oder gerade deswegen hat sich die Permeabilität für Alko- 
hol noch gesteigert, was darauf schließen läßt, daß sich die Aufnahme- 
bedingungen qualitativ nicht, quantitativ aber zu seinen Gunsten ver- 
ändert haben. Eine ähnliche Wirkung haben schwache Alkoholkonzen- 
trationen, die ebenfalls die Beschaffenheit des Protoplasten mikrosko- 
pisch sichtbar ändern, dabei aber die Permeabilitätsverhältnisse längere 
Zeit hindurch nicht zerstören (vgl. Abschnitt Giftwirkung). 

Daß sich der Zustand des Plasmas in Bezug auf sein Verhalten dem 
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Alkohol gegenüber mit der Dauer der Einwirkung des Al (NO,), ziemlich 
regelmäßig ändert, zeigen die Kurve in Abb. 6 und die Tabelle 11, in wel- 
cher für dieses Salz nur die Mittelwerte zweiten Grades eingetragen sind. 
Nach einstündiger Einwirkungsdauer beträgt die Permeabilität noch 
etwa 70% der ursprünglichen, nach 29 Stunden über 150%. Voraus- 
gesetzt, daß die Permeabilität für Wasser durch das Al(NO,), nicht 
herabgesetzt wurde. In gleicher Weise nimmt sie in einer 0,1 normalen 
Lösung zunächst ab, dann wieder zu. 


g) Der Einfluß von Narkotika auf die Plasmoptyse. 

Da die Alkohole selbst zu den narkotisch wirksamen Stoffen gehören, 
so war es nicht ohne weiteres vorauszusehen, was andere Narkotika, wie 
Äther und Chloroform, die ausschließlich angewandt wurden, für einen 
Einfluß auf die Plasmoptyse ausüben würden. Die Ergebnisse, die wir 
damit erzielten, sind recht interessant. Äther hemmt das Eindringen des 
Alkohols, während Chloroform im Gegenteil die Permeabilität für Alko- 
hol noch erhöht. In Tabelle 12 sind einige Versuche angeführt. Äther 


Tabelle 12. Wirkung von Chloroform und Äther auf die Plasmoptyse. 





























Abnahme der 
Konzen-| ner der tp [te für Zeilen oi Eintritts- 
—— WEME nn Einwirkung| in Sek. ren Eintrittszeit M on 
in % in % 
68a | Ather 2 1 Stunde 6,0 4,2 28,6 22 
69 Pa 2 40 Min. 10,5 7,5 28,5 22 
Zunahme der 
27 Bintaite 
8- 
Eintrittszeit om eit 
73a | Chlorof. 0,1 |1— 7Min. 1,92 2,59 25,9 Zn 
75 5 0,1 |2—12 „ 2,24 2,69 16,7 schnitt 
105 “ 0,1 |2—10 „ 3,93 4,79 18,0 27% 2 
110 og 0,1 |0—14 „ 4,6 6,14 25,1 








wurde in 2 Vol.%, Chloroform in 0,1 Vol.% Lésung angewandt. In 
der zweiprozentigen Ätherlösung blieben die Zellen 24 Stunden am 
Leben, obwohl nach dieser Zeit der Chloroplast netzig aussieht und 
die Störung der normalen Struktur des Protoplasten augenscheinlich ist. 
Doch ließen sich die Zellen in 0,3 normaler KNO,-Lösung noch plas- 
molysieren. Die 0,1 Vol.%ige Chloroformlösung ist zweifellos viel giftiger, 
und die Zellen halten sich keine Stunde in ihr. Aber für die Dauer des 
Versuches waren sie intakt, was aus ihrer Reaktionsfähigkeit hervorgeht. 
Die Zellen blieben nur 1—2 Minuten der Einwirkung des Chloroforms 
ausgesetzt, bis mit dem Versuch begonnen wurde. Die ersten, die in 
40%igen Alkohol kamen, waren also 1—2 Minuten, die letzten Zellen 
einer Versuchsreihe aber 7—14 Minuten länger in Chloroform. In Spalte 4 
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(Tabelle 12) ist dies so angedeutet, daB, befanden sich die Zellen bis zum 
Versuchsbeginn 2 Min. in der Lésung und dauerte der Versuch 10 Min., 
_ die Dauer der Einwirkung mit 2—10 Min. bezeichnet ist. 
Daß sich der Zustand der Zellen während dieser Zeit nicht wesentlich 
änderte, möge die folgende vollständige Versuchsreihe Nr. 110 zeigen. 
Versuchsreihe Nr. 110. Laboratoriumstemperatur 19,7° C. Plasmoptyticum 
40% Athylalkohol. 


Zellen 11.59 Uhr in 0,1 Vol.% Chloroform eingelegt 
Beginn des Versuchs 12 Uhr. Schluß des Versuchs 12, 13 Uhr. 


Einzelversuch Nr. 1 2 3 4 5 6 7 = 9 10 
tpin Sek. . . . . . 4,4 4,1 41 42 49 49 49 49 46 4,9 


Einzelversuch Nr. 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 
tpin Sek. … . . . . 46 4,2 49 5,1 4,3 4,0 4,4 4,8 4,7 5,1 


Kontrollversuch mit Zellen aus Klingenteichwasser. 
Einzelversuch Nr. 1 2 3 4 5 6 7 8 i) 
tpin Sek. ..... 60 58 65 56 58 6,0 56 6,3 6,8 


Einzelversuch Nr. 10 11 12 13 14 
tpin Sek. . . . . 5,8 6,2 6,8 6,2 6,5 




















Für die mit Chloroform behandelten Zellen beträgt tp im Durchschnitt 
4,6 Sek., für die Zellen aus Klingenteichwasser 6,1 Sek. Es sei hier noch 
erwähnt, daß auch Äther schon nach kurzer Einwirkungsdauer (15 Min.) 
den gleichen hemmenden Einfluß auf das Eindringen des Alkohols aus- 
übt, wie nach längerer Wirkungszeit. 

Betreffs der Wirkung der beiden Narkotika in der angewandten Kon- 
zentration und für kurze Einwirkungsdauer besteht hinsichtlich ihrer 
Verschiedenheit kaum ein Zweifel. Es bliebe nur noch zu erörtern, ob in 
Chloroform auch nach längerer Einwirkungszeit die Zellen sich gleich 
verhalten, also permeabler bleiben. Man hätte zu diesem Zweck die Kon- 
zentration statt 0,1 Vol.% noch viel schwächer nehmen müssen, damit 
sie physiologisch einer zweiprozentigen Ätherlösung gleichgekommen 
wäre. Da wir aber annahmen, daß kein prinzipieller Unterschied zu er- 
warten sei, so haben wir vorläufig auf diesen Versuch verzichtet. 


VIII. Der Plasmoptysedruck. 


Es ist von Interesse, über den im Augenblick des Platzens in der Zelle 
herrschenden Druck eine Vorstellung zu gewinnen, und wir versuch- 
ten auf verschiedene Weise, ihn zu berechnen. Durch Bestimmung der 
grenzplasmolytischen Konzentration wurde der normalerweise in der 
Zelle herrschende Turgordruck ermittelt. Er betrug durchschnittlich 
5,35 Atmosphären. Aus einer Reihe von Längenmessungen ergab sich 
eine durchschnittliche Zunahme von 2,1% vor dem Platzen. Ent- 
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sprechend nimmt die Breite der Zelle durchschnittlich um 4,4% zu 
(Mittel aus 23 Messungen). Hieraus ergibt sich eine Volumzunahme von 
11,3%. Wenn nun die Volumzunahme der Druckzunahme proportional 
geht, so muß diese ebenfalls 11,3% betragen, d. h. der Turgordruck muß 
von 5,35 Atmosphären auf 5,96 Atmosphären gestiegen sein. Eine so 
geringe Druckerhöhung ist aber unwahrscheinlich. Die Volumzunahme 
ist eher zu knapp als zu hoch bemessen, da es sehr schwierig ist, im Augen- 
blick des Platzens der Zelle die letzte Dehnung noch messend zu verfolgen. 
Man kann praktisch nur bis kurz vor der Plasmoptyse messen. Sicherer 
ist es, den Festigkeitsmodul der Wand zu bestimmen und dann zu be- 
rechnen, welchen Druck die Zelle auszuhalten vermag. Eine Reihe von 
Messungen ergaben eine Wanddicke von durchschnittlich 2 y, manchmal 
bis 2,5 u, aber auch weniger, bis 1 u. Sie wurden mit dem Schrauben- 
okularmikrometer von Lerrz ausgeführt. Der Querschnitt der Zell- 
membran ist also, nehmen wir 2 u als Wanddicke an, —4rxu?. Reißt 
also eine Zelle quer durch, so muß die Kraft im Augenblick des Reißens 
der Festigkeit dieses Querschnittes gleich gewesen sein. Um diese Kraft 
zu ermitteln, wurden ausgewachsene Zellen mit einem Ende in einem 
flachen Gipskuchen eingegipst und, nachdem dieser erstarrt war, mit 
einer etwa 2 gem großen Gipsplatte herausgeschnitten, am anderen Ende 
mit einer besonders hergerichteten Pinzette hochgehoben und die Platte 
so lange gleichmäßig mit kleinen Bleistiickchen beschwert, bis die Zelle 
riß. Gips und Blei wurden gewogen und die Belastung auf einen Quadrat- 
millimeter umgerechnet. Bei einer Reihe von Messungen ergab sich, daß 
durchschnittlich pro Zelle eine Belastung von 4,3g nötig war, um 
sie zum Reißen zu bringen. Der entsprechende Festigkeitsmodul ist 
= 9,931 kg/qmm, da die Membranen in diesem Falle durchschnittlich 
nur 1 u dick waren. Es mögen einige Zahlen folgen: 





ir) Bla 1 2 3 4 5 
Belastunging . . . 4,330 > 3,780 >4,740 >4,670 > 3,800 





> bedeutet, daB die Héchstbelastungsgrenze noch darüber lag. Entweder 
ist durch ungleichmäßige Belastung die Zelle früher gerissen, oder sie riß an der 
Verbindungsstelle mit den zwei Nachbarzellen ab. Durchschnittliche Belastung 
also 4,3 g. 


Der Radius r der Zellen betrug 0,0069 cm, die Dicke d der Wand 
0,0001 cm, der reißende Querschnitt also 2 x r d = 0,00000433 gem. 
Dieser reißt bei einer Belastung von 4,3g. 1 qem Querschnitt reißt also 
bei einer Belastung von 4,3 : 0,00000433 g = 993,1 kg. 

Nach NÄGELI u. SCHWENDENER und WEISBACH besteht zwischen dem 
Druck p, dem Radius r, der Dicke der Wand d und dem Festigkeitsmodul 


K die Beziehung p = DR Setzen wir die entsprechenden Werte ein, 
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so ergibt sich p = en = 14,39 Atmosphären. Dies wäre also 
der Druck, den eine Zelle vom Radius 0,0069 cm, der Wanddicke 0,0001 cm 
und dem Festigkeitsmodul 993,1 kg/qem auszuhalten vermag. Dieser, 
ebenso wie der in der vorläufigen Mitteilung angegebene von 16 Atmo- 
sphären, sind extreme Werte. Da durchschnittlich die Dicke der Wand 
2 u beträgt, der Festigkeitsmodul also nur halb so groß ist, so würde der 
Plasmoptysedruck auf durchschnittlich 7,2 Atmosphären herabsinken, 
welcher Wert dem wirklichen Plasmoptysedruck am nächsten kommen 
dürfte. Oben wurde der Druck auf Grund der Annahme bestimmt, daß 
die Ausdehnung proportional diesem erfolgt. Nach dem jetzt bestimm- 
ten Festigkeitsmodul ist dieser Druck zu klein. Daraus muß man schließen, 
daß die Ausdehnung dem Druck nicht proportional ist, sondern ein er- 
heblich höherer Druck angewandt werden muß, damit die Zelle platzt. 

Man könnte den Versuch machen, eine Vorstellung von dem Wasser- 
austritt während des Alkoholeintritts zu gewinnen auf Grund folgender 
Annahme: Wenn Zellen, wie das in Abschnitt VIIa und c ausgeführt 
wurde, in 20%igem Alkohol zu platzen beginnen, so muß ihr Volumen 
um 20% zugenommen haben. Beobachtet wurde nur eine Zunahme 
von 11,3% ; während also der Alkohol eine Zunahme des Volumens um 
20,3% bewirkt, sorgt der Wasseraustritt dafür, daß es in derselben 
Zeit wieder um 9% abnimmt. Dem Volumen nach würde also das Wasser 
etwa halb so schnell durch das Plasma nach außen dringen, wie der 
Alkohol nach innen. Nach den im Abschnitt VIIc wiedergegebenen 
Erfahrungen gehen aber die Wassermolekeln ebenso schnell wie die des 
Alkohols, denn die Molvolumina von Wasser- und Methylalkohol, um 
den es sich bei diesem Versuch handelt, verhalten sich wie 18,02:40,55, 
also fast genau wie das Volumen des ausgetretenen Wassers zum ein- 
gedrungenen Alkohol, 9:20,3. Nehmen wir jedoch das Wasser zu je 
2 Molekeln polymerisiert an, so bleibt der ursprüngliche Geschwindig- 
keitsunterschied zwischen ihm und dem Alkohol bestehen. Es ist jedoch 
nicht zulässig, dieses Ergebnis als ganz sicher anzusehen und in diesem 
Sinne anzuwenden. Es müssen zunächst noch mehr entsprechende Ver- 
suche ausgeführt werden, damit es an Hand eines größeren Tatsachen- 
materials nötigenfalls verbessert werden kann. 


IX. Die Plasmoptyse bei anderen Pflanzen. 


Haben wir bisher die Erscheinung der Plasmoptyse am Hauptobjekt 
Hydrodictyon utriculatum verfolgt, so seien im folgenden noch einige 
andere Pflanzen angeführt, die bei Behandlung mit Alkohol bestimmter 
Konzentration ebenfalls Plasmoptyse zeigten. Mit Ausnahme der 
Wurzelhaare von Hydrocharis, Sinapis und Lepidium handelt es sich 
dabei um Thallophyten und hier wiederum fast ausnahmslos um Algen. 
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Nur ein Objekt, die Prothallien von Pteris longifolia, gehért zu den Far- 
nen. Alle geprüften Süßwasseralgen, Nitella (Blätter und Rhizoide), Cla- 
dophora, Vaucheria, Oedogoniwm, Spirogyra und Closteriwm gaben Plas- 
moptyse. Von den darauf untersuchten Meeresalgen nur Griffithia; Va- 
lonia widerstand dem erhéhten Druck. Keine Plasmoptyse war auBer- 
dem zu erzielen bei den Epidermiszellen von Rhoeo, den Rhizoiden von 
Fegatella und den Wurzelhaaren 
von Ficus repens. 

Schon der Umstand, daB nicht 
alle, sondern nur bestimmte Ob- 
jekte Plasmoptyse ergeben, läBt 
daraufschließen, daB die Zellmem- 
bran eine ausschlaggebende Rolle 
spielen muß, daß es von ihrer Wi- 
derstandskraft abhängt, ob die 
Zellen platzen oder nicht. Die ge- rachte Zee. Ränderauseinanderklaffend; Membran 
naueren Untersuchungen bestä- nach außen aufgerollt. Äußere Schichten derselben 
tigten dies. Zellen, die durch mit- reiht sich bei Anwendung 25-.M%iger Alkohol- 
telmäßigen, kurzen Druck auf das Weungen. 

Deckglas nicht zum Platzen gebracht werden kénnen, platzen auch im 
Alkohol nicht. Wurzelhaare und Algen haben im allgemeinen eine zartere 
Membran als die Zellen oberirdischer Organe von Landpflanzen, daher 
bleibt die Erscheinung 
hauptsächlich auf sie be- 
schränkt. Der Einfluß der 
Membran wird deshalb am 
besten an dieser Stelle be- 
sprochen, wobei gleichzei- 
tig auch auf die Art des 
Platzens und die Schlüsse, 
die man daraus auf die 
Struktur der Membran 
ziehen kann, einzugehen 
ist. Wirhaben, umandie- Abb.8. Hydrodictyon-Zellen, in 50% igem Athylalkohol 

P x geplatzt. Zellen längs aufgerissen, Membranen mäßig zerfetzt. 
ser Stelle einen Vergleich 
zu ermöglichen, daher bis jetzt äuf eine nähere Beschreibung der Plas- 
moptyse bei Hydrodictyon verzichtet. Sie möge als erste folgen. 

In schwachen Alkoholkonzentrationen, die eben dazu ausreichen, 
Plasmoptyse herbeizuführen, platzen die Zellen der Länge nach auf, wie 
es Abb.7 deutlich zeigt. Die Explosion selbst erfolgt träge. In stärkeren 
Konzentrationen wird das Platzen heftiger und die Ränder der Membran 
sehen zerfetzt aus (Abb. 8). Am zerstörendsten wirkt in dieser Beziehung 
100%iger Methylalkohol. Hier fliegen oft die Zellen, förmlich zu Fetzen 
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zerrissen, weit auseinander, wobei sie nicht nur längs reiBen, sondern auch 
quer durchtrennt werden, da im gleichen Augenblick der Druck schon auf 
die für einen QuerriB nôtige Hôhe gestiegen ist, für den ja die doppelte 
Kraft wie für einen Längsriß nötig ist (siehe We1sBACKH, Mechanik). Es 
entsteht dann das Bild, das Ab- 
bild. 9 zeigt. Da zuerst Längs-, 
in stärkeren Konzentrationen 
aber auch Querrisse entstehen, 
so kann man annehmen, daß 
die Festigkeit der Wand in 
beiden Richtungen ungefähr 
gleich ist. An den geplatzten 
Zellen fällt auf, daß die Mem- 
bran sich stets nach außen 
rollt, gleichgültig, ob die Zellen 
zerdrückt oder durch Alkohol 
zum Platzen gebracht wurden. 
Per > Zellen, in 100%igem Methylalkohol Daraus muß man schließen, 
geplatzt. Zellen in der Mitte entzwei, Membranen vielfach Jaß ihre äußeren Schichten 
stärker gespannt sein müssen 

als die inneren. Manchmal, besonders in schwachen Alkoholkonzentra- 
tionen, ist noch eine besondere Modifikation des Platzens zu beachten, 
wobei ein punktförmiges Loch auftritt, aus dem dann das Plasma hervor- 
gepreßt wird. Im Um- 

kreis dieses Loches zieht 

sich das Chlorophyll zu- 

rück, so daß ein heller 

Hof entsteht. Der Er- 

scheinung nach ist dies 

eine Plasmoptyse im 

wörtlichen Sinne. Die 

Bi Ursache muß eine lokale 


Abb. 10. Zweigspitze von Chara coronata in 50% igem Methyl. Schwächung der Mem- 
alkohol geplatzt. Die Spitze wurde ein Stück weit. weggeschleu- bran sein, über deren 
dert. Längs- und Querrisse gleichzeitig. Membran häufig und . à 

tief eingerissen. Innere Schichten stärker gespannt als dieäuBeren. Ursache sich nichts Be- 


stimmtes sagen läßt. 

Gerade umgekehrt wie Hydrodictyon verhält sich Chara coronata, nicht 
nur, was die Einrollung der Membran, sondern auch was die Rißbildung 
anbetrifft (Abb. 10). Krümmten sich dort die zerrissenen Membranen 
nach außen, so rollen sie sich hier nach innen zusammen; die inneren 
Schichten müssen also stärker gespannt sein als die äußeren. Querrisse 
treten gleichzeitig und ebenso leicht wie Längsrisse auf, woraus man fol- 
gern muß, daß die Membran in der Längsrichtung nur halb so fest ist wie 
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in der Richtung des Umfanges. Der Festigkeitsmodul in der Längs- 
richtung beträgt 8,94 kg/qmm, ist also gréBer als der durchschnittliche 
für Hydrodictyon. Die Membrandicke betrug 3,5—4 u, der Durchmesser 
der Zellen durchschnittlich 0,5 mm. Es sind also bezüglich der Fähigkeit 
der Zellen zur Plasmoptyse schon schwierigere Bedingungen gegeben als 
bei Hydrodictyon. Isoliert man eine Internodialzelle und läßt etwa 
60%igen Methylalkohol darauf einwirken, so dauert es eine Zeitlang, 
bis sie platzt; dann aber ist es meist eine Querwand, die so heftig 
durchgedrückt wird, daß der Inhalt der Zelle über den ganzen Objekt- 
träger spritzt und die Zelle durch den Rückstoß nach der anderen Seite 
treibt. 

Wieder anders verhält sich Cladophora. Bei einer Art, die aus einem 
Wasserbecken im Freien entnommen war, konnte überhaupt keine Plas- 
moptyse erzielt werden. Ebensowenig ließen sich die Zellen unter dem 
Deckglas zerdrücken. Die Membranen waren enorm dick und deutlich 
vielschichtig, ihre dem Protoplasten zugekehrte Oberfläche war oft gewellt. 
Ihr Durchmesser betrug bis 10 u. Der Festigkeitsmodul 10,61 kg/qmm. 
Dabei war der ganze Zellfaden nur 70—100 y breit. Nimmt man eine 
mittlere Breite von 85 u an, so vermag eine solche Cladophora-Zelle einen 
Druck von 125 Atmosphären auszuhalten, vorausgesetzt, daß die Quer- 
wände nicht schwächer sind, was meistens der Fall ist. Cladophora fracta 
aus Glasbehältern des Gewächshauses war bedeutend weniger wider- 
standsfähig. An ihr kann man zwei Formen der Plasmoptyse kon- 
statieren. Bei der ersten platzt die Zelle lochförmig und das Plasma quillt 
heraus, wieder eine echte ,,Plasmoptyse“, bei der zweiten schlägt die 
Explosion der Zelle nach innen durch, d. h. die Querwände werden auf 
eine gewisse Fadenstrecke hin zerrissen, wobei sich das Plasma jedesmal 
an dem Ringwulst, der von der Querwand stehen blieb, staut, während 
die Vakuolenflüssigkeit hindurchtritt. An einer Stelle reißt dann auch 
die äußere Wand und läßt den Zellinhalt hervortreten. Jedenfalls ist es 
aber so, daß zuerst eine Zelle nach außen platzt und die angrenzenden 
dann infulge des aufgehobenen Gegendruckes an den dieser zugewandten 
Querwänden nacheinander in der schon beschriebenen Weise platzen. 
Auffallend ist, daß bei Cladophora nie ein richtiger Riß in der Wand ent- 
steht, sondern nur mehr oder weniger große Löcher. Man müßte daraus 
auf eine vollkommene Homogenität der Membran in Bezug auf ihre 
Struktur schließen, was bei Hydrodictyon und Nitella nicht der Fall ist: bei 
ihnen würden die Molekelketten der Zellulose mehr in bestimmter Weise 
angeordnet liegen, so daß ihrem Verlauf entsprechend Risse von bestimm- 
ter Richtung bevorzugt entstehen. 

Spirogyra verhält sich ähnlich wie Cladophora, platzt aber viel leich- 
ter. Neben der häufig nach außen durchschlagenden Plasmoptyse fehlt 
auch die innere nicht. 

Planta Bd. 15. 19a 
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Die Schläuche der aus dem Neckar stammenden Vaucheria rissen in 
60% igem Methylalkohol nur zum geringsten Teile am Vorderende längs 
auf. Dies dürfte seine Begriindung darin finden, daB diese Alge ja nur 
aus einem einzigen vielfach verzweigten Schlauch besteht: sobald er an 
einer Stelle geplatzt ist, wird der Druck auch in den anderen Zweigen 
aufgehoben. 

Von Oedogonium platzen hauptsächlich die Endzellen, selten eine der 
mittleren. 

Closterium bricht immer in der Mitte entzwei. Die Einschniirung der 
Membran, die die Zellen in zwei symmetrische Hälften teilt, ist also die 
schwächste Stelle, wie ja auch schon daraus hervorgeht, daB sie bei Ko- 
pulation oder vegetativer Vermehrung an dieser Stelle getrennt wird. 

Daß Wurzelhaare in Alkohol platzen, braucht uns nach den voran- 
gegangenen Auseinandersetzungen nicht mehr allzusehr zu wundern, 
haben sie doch meist eine sehr zarte Membran und platzen oft schon, 
wenn man sie aus feuchter Luft in Wasser bringt. Das konnte ich an 
Sinapis- oder Lepidium-Keimlingen öfter beobachten. Diese Erschei- 
nung beruht, wie auch schon WorTMANN festgestellt hat, darauf, daß 
sich die Haare zuvor in nicht vollständig wasserdampfgesättigter Luft 
befanden. Daher war ihre Saugkraft stärker als in normalen Fällen. In 
flüssiges Wasser übertragen platzen sie deshalb aus demselben Grund 
wie Meeresalgen in Süßwasser. ZACHARIAS (1891) macht die bestimmte 
Beobachtung, daß es hauptsächlich die Haare der Keimlinge sind, welche 
sich am oberen Rande der Kristallisierschalen entwickelt hatten, die also 
am weitesten von der Wasserschicht auf dem Boden des Kulturgefäßes 
entfernt waren. 

Eine einzige Ausnahme fand sich unter den Wurzelhaaren, nämlich bei 
Ficus repens. Die Wurzeln hatten sich an Zweigen entwickelt, die ins 
Wasserbassin hingen. 

Bei den Epidermiszellen von Rhoeo reicht der durch den eindringen- 
den Alkohol entwickelte Überdruck ebenfalls nicht aus, um die Zellen 
zum Platzen zu bringen. Man kann aber deutlich sehen, daß sie sich, 
soweit ihnen andere Zellen nicht hinderlich sind, stark ausdehnen. Dies 
war besonders an Zellen, die am Schnittrande lagen, deutlich zu beobach- 
ten. Eine Verschiebung der äußeren Konturen, wie sie an der Epidermis- 
oberfläche sichtbar sind, ist natürlich nicht möglich. Auch hier ist der 
Widerstand der Membranen groß genug, um die Plasmoptyse zu ver- 
hindern. 


X. Bemerkungen zu einigen angrenzenden Arbeiten. 
Allgemein fällt den Autoren beim Experimentieren mit Alkohol auf, 
daß er sich anders verhält als andere Stoffe, daß mit ihm keine Plas- 
molyse zu erzielen ist. Auch der Zerfall von Conjugatenfäden oder ihr 
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Platzen unter der Einwirkung von Alkohol wird gelegentlich beobachtet. 
Die Erklärungen aber sind sehr verschieden und, wie wir auf Grund 
unserer Erfahrungen sagen können, zum Teil unrichtig. Auf LepescH- 
Kins Versuch (1928) einer Erklärung des Platzens von Spirogyra-Faden 
in Alkohol, sind wir schon eingegangen. Aus vorliegender Arbeit geht 
zur Genüge hervor, daß seine Erklärung nicht zutrifft. 

Beneckes Beobachtungen (1898) an Mougeotia, besonders an iso- 
lierten Zellen dieser Alge, erklären sich ebenfalls durch das rasche Ein- 
dringen des Alkohols und der dadurch bewirkten Druckzunahme. Es 
handelt sich also nicht um ein Brüchigwerden der Zellmembran, wie 
BENECKE glaubte; wenn man auch annehmen darf, daß gewisse Ände- 
rungen an ihr bei Behandlung mit Alkohol auftreten, so wird doch ihre 
Festigkeit, was auch LEPESCHKIN gezeigt hat, nicht beeinträchtigt. Eine 
in Bezug auf die Wirkung des Alkohols einwandfreie Erklärung geben 
offenbar STILES u. JÖRGENSEN (1917) gelegentlich ihrer Permeabilitäts- 
studien an Kartoffel- und Rübenschnitten. Sie nehmen an, daß der Alko- 
hol rasch eindringt, so daß der Druck in den Zellen erhöht wird. Gleich- 
zeitig bewirke aber der Alkohol eine Veränderung der Plasmamembran, 
so daß sie für die im Zellsaft gelösten Stoffe durchlässig werde, worauf sie 
die besonders in höheren Konzentrationen (5 und 10 Mol.) eintretende 
spätere Schrumpfung der Schnitte zurückführen, eine Argumentation, 
der wir uns auf Grund eigener Beobachtungen anschließen müssen. 

Ebenfalls mit Kartoffelschnitten und Alkohol arbeitete KovAk (1930). 
Er beobachtete, was auch schon STILES u. JÖRGENSEN beobachtet haben, 
gibt aber für die „Quellung‘‘ der Schnitte eine Erklärung, die durchaus 
willkürlich ist. Nach ihm ist der erste Einfluß des Alkohols der, daß er 
den Imbibitionsgrad erhöht, wobei unter Imbibition, lt. Definition, die 
Aufnahme von Wasser in die Schnitte verstanden wird. Dasselbe ist auch 
in stärkeren Alkoholkonzentrationen der Fall; hier soll die Erhöhung des 
Imbibitionsgrades einem narkotischen Effekt entsprechen! In Wirklich- 
keit beruht die Volumzunahme eben darauf, daß der Alkohol eindringt 
und selbst den Druck erhöht. 

Die Ergebnisse, die BARLUND (1919) mit Methyl- und Athylalkohol 
erhalten hat, stimmen mit unseren Erfahrungen nicht überein, besser 
noch das Ergebnis mit Triäthylzitrat. Da, wie wir gezeigt haben, die eben 
genannten Stoffe dem Volumen nach schneller in die Zelle eindringen als 
das Wasser herauskann, so muß die Methode der grenzplasmolytischen 
Konzentrationen wenigstens in der von BÄRLUND angewandten Form 
hier versagen, da er erst nach 3 bzw. 5 Minuten seine Beobachtungen be- 
gann, also zu einem Zeitpunkt, wo der vorübergehende Rückgang des 
Plasmolysegrades durch Wasseraustritt aus der Zelle schon wieder kom- 
pensiert war. Theoretisch müßte diese Kompensation wieder bis zum 
ursprünglichen, durch CS (Konzentration Saccharose) bestimmten Plas- 
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molysegrad führen. DaB bei Methyl- und Athylalkohol eine vorüber- 
gehende Verstärkung der Plasmolyse auftritt, muB einen anderen Grund 
haben und ist sicher darauf zurückzuführen, daß das Plasma unter dem 
Einfluß des Alkohols für die Zellsaftstoffe permeabel geworden ist (vgl. 
auch S. 262f.); denn es ist nicht anzunehmen, daß Alkohol, in relativ 
schwacher Konzentration angewandt, sich bezüglich seiner Permeier- 
geschwindigkeit anders verhält als in stärkeren Konzentrationen, denn 
auch schon 0,3 molare Alkohollösungen ergeben eine merkbare Zell- 
schwellung. Mit der von BARLUND angewandten Methode der Grenz- 
plasmolyse kann man eben die von mir studierte Erscheinung des raschen 
Eindringens dieser Stoffe gar nicht fassen, denn die Beobachtung beginnt 
erst nach 3 oder 5 Min., also zu einer Zeit, wo die erste Schwellung durch 
Wasseraustritt aus der Zelle längst aufgehoben ist. 

Für die Untersuchung aller Stoffe, die ihrem Volumen nach das 
Plasma rascher durchwandern als der entgegengesetzte Wasserstrom, 
kann vorteilhaft die plasmometrische Methode angewandt werden, wie 
sie Hörer (1930) ausgearbeitet und mit HuBer (1930) in großem Um- 
fange angewandt hat. Hier werden immer nur eine oder wenige Zellen 
beobachtet, und die Beobachtung beginnt sofort mit der Einwirkung des 
zu untersuchenden Stoffes. 


XI. Die Theorie der Permeabilität. 

Die Beobachtung, daß Alkohol und einige andere Stoffe von zum Teil 
recht beträchtlichem Molekularvolumen überraschend schnell das Proto- 
plasma durchdringen, fordert zu einer Stellungnahme zu den Permeabili- 
tätstheorien auf. Diese sind neuerdings z. B. von RUHLAND, BÄRLUND, 
Po1JAaRvı und zuletzt von SCHÖNFELDER eingehend erörtert worden. Es 
ist, wenn auch nicht in den Einzelheiten, so doch im allgemeinen eine ge- 
wisse Übereinstimmung erzielt worden, insofern, als auch RUHLAND bzw. 
seine Schülerin SCHÖNFELDER zugeben, daß eben Alkohol und andere 
Stoffe, die wir einmal als „lipoidlösliche‘‘ bezeichnen wollen, eine be- 
sondere Stellung einnehmen. So erfährt die Ultrafiltertheorie, die zuerst 
jegliches Permeieren lediglich aus der Porengröße der Protoplasmahaut 
erklären zu können glaubte, eine doppelte Einschränkung ; denn nicht nur 
die eben genannten lipoidlöslichen Stoffe, sondern auch die Neutralsalze 
fügen sich ihr nicht ohne weiteres. Kann man wohl im Falle der letzteren 
mit gutem Recht behaupten, das die Salzwirkung darauf beruht, daß der 
maßgebende Apparat selbst, das Sieb, durch Quellung oder Entquellung 
verändert wird, so stehen sich bei den lipoidlöslichen Stoffen noch zwei 
Auffassungen gegenüber. Die COLLANnDERsche Schule nimmt offenbar an, 
daß diese Stoffe auf einem ganz anderen Wege durch das Protoplasma 
gehen als das Wasser: Sie sollen nicht durch die Siebporen wandern oder 
zum wenigsten nicht nur durch diese gehen, sondern sie sollen sich in den 
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Wänden der Poren lösen, daher der Name ,,Lipoidfiltertheorie“, den diese 
Schule gebraucht, indem sie offenbar die ,,Mosaiktheorie“ NATHANSOHNS 
wieder aufnimmt und in der Protoplasmagrenzschicht zweierlei Bau- 
steine vermutet: Eiweiß und Lipoide. Die RuaLAnpsche Schule aber ist 
zuletzt in der Arbeit von SCHÖNFELDER zu der Vorstellung gelangt, daß 
lipoidlösliche und lipoidunlösliche Stoffe den gleichen Weg einschlagen, 
nämlich durch die Poren gehen. Diese Poren sollen aber normalerweise 
durch von den Wandungen festgehaltenes Wasser nicht in ihrem ganzen 
Querschnitt für Wasser und wasserlösliche Stoffe wegsam sein, sondern 
nur in ihrer mittleren Partie. Die als lipoidlöslich bezeichneten Stoffe 
aber sollen von den Wandschichten adsorbiert werden, sie sollen das dort 
festgehaltene Wasser verdrängen und damit den wegsamen Teil des Ka- 
nals erweitern. Man kann nicht sagen, daß diese Auffassung bewiesen 
sei, denn man weiß eben nicht allzuviel von der Adsorption der in Rede 
stehenden Stoffe durch das Protoplasma, und selbst wenn man diese 
untersucht hätte, wüßte man noch lange nichts über die Adsorption ge- 
rade in den für die Permeation wichtigen Teilen des Plasmas. 

Nach RuHLAnD soll auch bei den lipoidlöslichen Stoffen die Per- 
meabilität annähernd umgekehrt proportional dem Molekularvolumen 
gehen. Schon in der vorläufigen Mitteilung wurde ausgeführt, daß das 
für die hier behandelten Stoffe keineswegs stimmt. Ordnet man die 
Stoffe nach der Eintrittszeit, so erhält man untenstehende Reihen. Die 
daneben gestellte Anordnung nach der Molekularrefraktion: ist offen- 
kundig wesentlich anders. 

Übersicht über die plasmoptysierenden Stoffe. 


Geordnet naeh der Mulekularrefraktion 





Geordnet nach der Eintritts- 
Molekular- | zeit in 10 molaren Lösungen 








Name und Formel Molekular- 
der Verbindung gewicht nen CRE ER 
Methylalkohol CH,OH . . . . 32,03 8,23 Azeton 0,7 sec. 
Athylalkohol CH,CH,OH . . . | 46,06 | 12,78 | Allylalkohol 0,9 sec. 
Azeton (CH,),CO....... 58,05 | 16,15 | Methylalkohol 1,0 sec. 


n-Propylalkohol CH,CH,CH,OH 60,06 17,52 | Athylalkohol 1,53 sec. 
Iso-Propylalkohol (CH,),CHOH 60,06 17,54 | n-Propylalkohol 2,3 sec. 











Azetol CH,COCH,OH .... 74,05 17,64 | Iso-Propylalkoh. 2,8sec. 
Allylalkohol CH, : CH - CH,OH 58,05 19,2 tert. Butylalkoh.4,73sec. 
Butylalkohol tert. (CH,),COH . 74,08 22,22 | Azetonylazeton 6,1 sec. 
Azetonylazeton (CH,CO CH,), . 114,08 29,93 Azetol 9,7 sec. 


Nur wenn man die Reihe der Alkohole, Methyl-, Athyl-, Propyl-, 
Butylalkohol allein nimmt, geht das Permeabilitätsvermögen etwa um- 
gekehrt proportional der Molrefraktion. Durch eine solche Feststellung 
wird aber erst recht klar, daß eben neben der Molgröße noch andere 
Eigenschaften der Stoffe wichtig sein müssen, sonst könnten Aceton, 

Planta Bd. 16. 19b 
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Acetol und Acetonylaceton sich nicht so ganz anders verhalten, insbeson- 
dere kénnte nicht das Acetonylaceton, dessen Molekel fast doppelt so 
groB ist wie das des Acetols, rascher als dieses eindringen. Auch nimmt ja 
der Allylalkohol eine Sonderstellung ein. In der vorläufigen Mitteilung 
ist (S. 708) durch weitere Tabellen belegt, daB auch andere physikalische 
Eigenschaften unserer Stoffe, wie Viskosität, Siedepunkt, Kapillardruck 
die Permeabilitätsgeschwindigkeit nicht erklären können. Man muß 
schließen, daß diese durch mehrere Eigenschaften bedingt sein wird. 

In der vorläufigen Mitteilung habe ich mich der Ansicht der CoL- 
LANDER-Schule angeschlossen und habe meine Ergebnisse als eine Stütze 
für diese betrachtet. Jetzt — nach dem Erscheinen der ScHÖNFELDER- 
schen Arbeit muß zugegeben werden, daß auch eine Adsorptions-Theorie 
sich mit ihnen verträgt. Ja man könnte wohl denken, daß sie sich noch 
besser mit ihnen verträgt als die Lipoidtheorie. Wichtig sind vor allem 
die inzwischen gewonnenen Erfahrungen über: 

1. den Parallelismus zwischen der Permeabilität für Wasser und 
Alkohol, 

2. den Einfluß von Neutralsalzen auf die Alkoholpermeabilität, 

3. den Einfluß der Narkotika. 

1. Die von HörLee u. HUBER studierte Wasserpermeabilität ist bei 
verschiedenen Objekten sehr verschieden groß. Leicht permeabel ist 
z. B. das Protoplasma von Vallisneria, schwer permeabel das von Sal- 
vinia. Es hat sich nun gezeigt, daß für Alkohol die gleichen Permeabili- 
tätsunterschiede bestehen. Das wäre gar nicht zu erklären, wenn tat- 
sächlich der Alkohol nur durch die Substanz, das Wasser nur durch die 
Poren der Wand ginge. Allein so schroff wird niemand die Lipoidtheorie 
vertreten wollen. Vielmehr wird man sich vorstellen müssen, daß wenig- 
stens die kleinen Lipoidmoleküle auch durch die Poren gehen müssen. 
Eine Änderung der Porenweite, die ihren Ausdruck in der Veränderung 
der Wasserpermeabilität findet, muß also auch wenigstens etwas Einfluß 
auf das Permeieren der Lipoide haben. Aber zweifellos werden die be- 
obachteten Tatsachen einfacher erklärt, wenn Wasser und Alkohol durch- 
weg den gleichen Weg einschlagen. 

2. Ähnlich liegt der Fall bezüglich der Einwirkung der Neutralsalze 
auf die Alkoholpermeabilität. Alle untersuchten Kationen setzen sie 
herab. Wären die Lipoidbausteine des Protoplasmas etwa reine Öltröpf- 
chen, so wäre eine Beeinflussung derselben durch Neutralsalze in dem 
Sinne, daß sie nun mehr oder weniger lipoidlösliche Stoffe aufnehmen 
können, schwer vorstellbar. Deshalb wird man zunächst an eine Ver- 
änderung der anderen Bausteine, der Eiweißpartikel denken, und die 
Mosaiktheorie ablehnen. Allein es fällt auf, daß die bekannte lyotrope 
Reihe der Kationen, die sonst bei den Eiweißkörpern beobachtet werden, 
hier nicht zur Beobachtung kommt. Ein wesentlicher Unterschied 
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zwischen K und Ca konnte nicht festgestellt werden, und daß Na eine 
größere Wirkung hat als Ca, stimmt nicht mit den sonstigen Erfahrungen 
überein. Deshalb ist doch die Möglichkeit in Betracht zu ziehen, daß der 
Lipoidteil des Protoplasmas selbst durch Salze eine Veränderung er- 
fahren kann, und da wir eben trotz der viel zitierten Arbeit von Hax- 
STEEN leider gerade von den die Permeabilität beeinflussenden Lipoiden 
so gut wie nichts wissen, kann man eine solche Annahme nicht von der 
Hand weisen. Leider ist aber auch über die Beeinflussung der Wasser- 
permeabilität des Protoplasmas durch Salze noch nichts bekannt. Bei 
HöÖFLER u. Huser ist die Frage nicht studiert. Es ist aber wenig wahr- 
scheinlich, daß die Kationen das Plasma für Wasser durchlässiger machen. 
Deshalb kann man nicht vermuten, daß die Wirkung der Salze auf diesen 
zweiten Vorgang, der zusammen mit dem Eindringen des Alkohols die 
Plasmoptyse bestimmt, das Maßgebende wäre. 

3. Anaesthetica. Man könnte denken, daß nach der Adsorptions- 
theorie RuHLANDs alle Anaesthetica, da sie adsorbiert werden, Wasser 
verdrängen und so auch für Alkohol usw. den Weg frei machen. Allein 
es fehlt vollkommen an Erfahrungen, wie sich diese Anaesthetica, zu 
denen ja auch Alkohol usw. gehört, gegenseitig verdrängen, und ebenso 
wissen wir nichts, wie ein gewisser Gehalt von Äther oder Chloroform in 
einem „Öl“ auf die Löslichkeit für andere Lipoide wirkt. Ich möchte des- 
halb aus den bisherigen Erfahrungen über Anaesthetica keine bestimm- 
ten Schlüsse ziehen. Vor allem ist es zur Zeit ganz unmöglich, die ver- 
schiedene Wirkung von Chloroform und Äther zu erklären. Um so 
weniger, als ja in anderen Versuchen auch dem Äther ganz entgegen- 
gesetzte Wirkungen zugeschrieben werden. Während im allgemeinen eine 
Herabsetzung der Permeabilität nach Ätherbehandlung gefunden wird 
— was nach ANSELMINO auch für den Wasserdurchtritt durch Collodium- 
und Ferrocyankupferhäute gilt—, hat HörLer überzeugend dargetan, 
daß Äther die Permeabilität des Protoplasmas für Harnstoff auf das 
Doppelte erhöht. 

Zusammenfassend kann gesagt werden: die Tatsachen, die hier mit- 
geteilt sind, vertragen sich im ganzen gut mit der Adsorptionstheorie, sie 
sind aber keineswegs in Widerspruch mit der Lipoidfiltertheorie. 


XII. Zusammenfassung. 

Zellen von Hydrodictyon und anderen Algen platzen im Methyl-, 
Athylalkohol und anderen Stoffen bestimmter Konzentration. Dies be- 
ruht auf dem raschen Eindringen der betreffenden Stoffe in die Zelle und 
dem dadurch hervorgerufenen erhöhten Turgordruck. 

Alle wirksamen Stoffe lösen sich in Wasser, Alkohol und Äther. 

Am physikalischen Modell, einem Kollodiumosmometer, läßt sich die 
rasche Diffusion des Alkohols ebenfalls nachweisen. 
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Die Anzahl der geplatzten Zellen nimmt mit steigender Konzentration 
bis zu einem gewissen Grade zu, dann wieder ab. Letzteres ist auf die 
Giftwirkung der angewandten Stoffe zuriickzufiihren, die u. a. auch in 
einer Erhéhung der Wasserpermeabilität zum Ausdruck kommt. Nur 
die Differenz zwischen eindringendem Stoff und austretendem Wasser 

Die Geschwindigkeit, mit der das Platzen eintritt, nimmt mit steigen- 
der Konzentration zu, und zwar bei Verdoppelung der Konzentration um 
etwa das Vierfache. Daher ist anzunehmen, daß es sich beim Eindringen 
der Stoffe in die Zellen nicht um reine Diffusion handelt. 

Die Plasmoptyse tritt in verschiedenen Stoffen gleicher Konzen- 
tration verschieden schnell ein, und zwar ist die Reihenfolge der Stoffe 
eine bestimmte, die aber nicht mit der ihres Molekularvolumens über- 

Der Piasmoptysedruck wird durch das Molvolumen der eindringenden 
Stoffe bestimmt, hängt also von der Raumerfüllung der Molekeln und 
nicht von ihrer Zahl ab. 

Die Temperaturabhängigkeit der Plasmoptyse ist ziemlich groß. Bei 
einer Temperaturerhöhung um 10°C nimmt die Geschwindigkeit des 
Plasmoptyseeintritts durchschnittlich um 43% zu. 

Unter sonst gleichen Umständen wird die Plasmoptyseeintrittszeit in 
erster Linie vom Radius der Zellen bestimmt. Je kleiner dieser ist, um 
so schneller platzen sie, da ihre relative Oberfläche immer größer wird. 

Neutralsalze hemmen die Plasmoptyse, ebenso eine Äthernarkose der 
Zellen. Chloroform jedoch beschleunigt das Platzen. 

Der in der Zelle im Augenblick des Platzens herrschende Druck wurde 
im extremen Falle zu etwa 14 Atmosphären bestimmt. Durchschnitt- 
lich ist er geringer (7—8 Atmosphären). 

Die theoretischen Erörterungen finden sich in Abschnitt XI. 


Für die mannigfachen Anregungen und Ratschläge, sowie das stets 
bewiesene große Interesse an der Arbeit spreche ich meinem hochver- 
ehrten Lehrer, Herrn Prof. Jost, sowie Herrn Prof. H. WALTER, an 
dieser Stelle meinen herzlichsten Dank aus. 
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(Eingegangen am 20. Juli 1931.) 


Die Aufgabe, welche sich Verfasser bei den vorliegenden Studien stell- 
ten, besteht im Auffinden der geometrischen GesetzmaBigkeiten der Mor- 
phogenese unter verschiedenen ökologischen Bedingungen. Dieses Pro- 
blem brachte uns seinerseits zu einer Frage, welche den Biologen zur Zeit 
lebhaft interessiert, nämlich zur Frage über die Wechselbeziehungen 
zwischen dem Ganzen und seinen Komponenten. 

Die allbekannte Kapuzinerkresse, Tropaeolum majus L., ist das Ob- 
jekt unseres Studiums. Dank der geometrischen Eigenschaften ihrer 
Blätter eignet sie sich sehr vorteilhaft für derartige Untersuchungen. 

Zahlreiche Tier- und Pflanzenformen setzen uns durch die geometri- 
sche Regelmäßigkeit ihrer Gestalten in Erstaunen. Es genügt, an die 
Blätter verschiedener Pflanzen oder an die Form der Molluskenschalen 
zu denken. Es ist verständlich, daß schon in frühen Zeiten Forscher ver- 
suchten, diese Formen mathematisch zu studieren und zu charakterisie- 
ren. Derartige Versuche litten jedoch oft an übermäßiger Abstraktheit. 
Es ist möglich, einen mathematisch exakten Ausdruck für eine Kontur 
oder Fläche mittels der Interpolierung durch diese oder jene Funktion 
zu finden. Dabei ist es jedoch wichtig im Auge zu behalten, daß die Wahl 
der Funktion auf den organischen Eigenschaften des Objekts basiert. 
Im entgegengesetzten Fall wäre unsere Beschreibung bei all ihrer Exakt- 
heit eine künstliche. Folglich muß die Interpretation mehr als eine for- 
melle Beschreibung sein: sie soll außerdem biologisch begründet sein. 

Geometrisch regelmäßige Formen besitzen in der Regel einfache ana- 
lytische Ausdrücke. Dabei entsteht ihre äußere Mannigfaltigkeit oft als 
Folge des einfachen Variierens eines von den Parametern der Funktion, 
wobei der Gleichungstypus unverändert bleibt. Eine Schar der Konchoi- 
denkurven (von denen weiter unten noch mehrmals die Rede sein wird) 
enthält sehr verschiedenartige Formen, die wir alle durch Variieren des 
Parameters der gemeinsamen Gleichung erhalten können. Wir können 
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hoffen, ähnliche Verhältnisse auch unter organischen Formen anzutreffen. 
In letzterem Fall wäre die Aufgabe der exakten Morphologie außerordent- 
lich erleichtert. Man kann schon jetzt sagen, daß dabei vieles wird sche- 
matisiert werden müssen, was den Forscher jedoch durchaus nicht abzu- 
schrecken braucht. In der Tat ist die Exaktheit an und für sich nicht das 
Ziel der Forschung; ihr Grad soll vielmehr bestimmten konkreten Aufgaben 
der Forschung koordiniert werden. Sonst könnte die einfachste organische 
Form einen äußerst komplizierten mathematischen Apparat und unge- 
heuer umfangreiche Berechnungen für ihre Charakteristik erfordern. 

Das Endziel der mathematischen Morphologie ist das Auffinden der 
Einheitlichkeit in der Mannigfaltigkeit organischer Formen. Dieses Ziel 
wird erreicht werden, wenn wir die Möglichkeit erlangen, auf Grund des 
allgemeinen morphologischen Gesetzes die Besonderheiten der einzelnen 
Formen abzuleiten. Der Organismus steht jedoch keineswegs isoliert da, 
er befindet sich vielmehr in beständiger Wechselbeziehung zu dem ihn 
umgebenden Milieu. Es ist allbekannt, daß der Einfluß des Milieus stark 
seine Form verändert. Ebenso steht zweifellos fest, daß bei all diesen 
Änderungen der Form (wenigstens in gewissen Intensitätsgrenzen der 
äußeren Agentien) ihr achitektonischer Grundtypus erhalten bleibt. Hier 
stoßen wir auf das äußerst interessante Problem der experimentellen 
Ökologie: auf welche Art und Weise verändert der äußere Faktor die 
Form, und was bleibt bei allen ihren Variationen konstant? Es scheint, 
daß auch hier die mathematische Interpretation uns der Lösung der Auf- 
gabe näher bringen kann. 

Die Ontogenie der organischen Form ist ein besonders dankbarer 
Gegenstand für mathematische Studien. Hier entsteht eine Form aus der 
anderen, und wir können dabei leichter denn je ein gewisses einfaches 
Prinzip feststellen, dem die Formen in dieser Reihenfolge untergeordnet 
sind. Indem wir den Gang der Morphogenese unter verschiedenen ökolo- 
gischen Verhältnissen erforschen, gewinnen wir die Möglichkeit, auch den 
ökologischen Teil der Aufgabe zu lösen. Alle diese Erwägungen ver- 
anlaßten die vorliegende Arbeit. 

: 

Den gründlichsten Versuch einer mathematischen Interpretation der 
Morphogenese finden wir in der Serie der Untersuchungen von Gur- 
WITSCH (und teilweise seiner Schule), die den ,,.embryonalen Feldern“ 
gewidmet ist!. 

1 GuRwITscH, A.: 1. Vererbung als Verwirklichungsvorgang. Biol. Zbl. 82 
(1912). 2. Vererbungsmechanismus der Form. Arch. Entw.mechan. 89 (1914). 
3. Versuch einer synthetischen Biologie. ScHaxes Abh. theoret. Biol. 17 (1923). 
4. Über den Begriff des embryonalen Feldes. Arch. Entw.mechan. 51 (1922). 
5. Weiterbildung und Verallgemeinerung des Feldbegriffes. Ebenda 112 (1927). 
6. Die histologischen Grundlagen der Biologie. Jena 1930. 
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Diese grundlegenden Schriften haben sonderbarerweise bis jetzt keinen 
bemerkbaren Einfluß auf die Entwicklungsmechanik, die sie unmittelbar 
berühren, ausgeübt. Möglicherweise läßt sich diese Tatsache durch die 
Neuheit und Originalität der Ideen, sowie durch gewisse Schwierigkeiten 
der Darlegung erklären. Indem wir die genauere Analyse der Ideen und 
Ergebnisse von GURWITSCH, die mit unserer Arbeit in Verbindung stehen, 
vorläufig beiseite lassen, müssen wir mit der Betrachtung eines Satzes be- 
ginnen, den GuRwITscH als Postulat ansieht: die Abhängigkeitsverhält- 
nisse, die sich in der Ontogenese zeigen, müssen durch einfache analyti- 
sche Formeln ausgedrückt werden, die als einzige unabhängige Variable 
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Abb. 1. Ein junges Blatt der Kontroliserie, X 7,62. Photographie, die stärkeren Nerven geschwärzt. 
Die kleinen roten Kreise markieren die Punkte, welche zur Konstruktion des Feldes der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit dienten (Abb, 20). 


die Zeit enthalten. Im Falle der Morphogenese haben wir es mit räum- 
lichen Abhängigkeiten zu tun: deshalb müssen die Parameter der For- 
meln auch einen räumlichen Charakter haben. Dieses Postulat veranlaßt 
GurwitscH zur Einführung des Begriffes des Feldes (siehe unten). Für 
uns ist es wichtig, zu betonen, daß ein Verwerfen des erwähnten Postulats 
die Möglichkeit eines rationellen Studiums der Morphogenese überhaupt 
in Frage stellt. Wenn es sich tatsächlich herausstellen würde, daß die 
Stadien der Morphogenese einander chaotisch ablösen, und daß es kein 
invariantes Gesetz der Entwicklung gibt, welches wir finden und unserer 
Deutung zugrundelegen könnten, so könnte auch von einer mathe- 
matischen Auslegung der Morphogenese keine Rede sein. Daraus folgt 
jedoch nicht, daß die Invariante in vollem Sinne des Wortes konstant 
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sein muß. Es ist im Gegenteil nicht schwer zuzulassen, daß sie sich 
selbst verändert, diese Veränderung jedoch in einem anderen Niveau 
vor sich geht. Eine Analogie besteht im Kreisen eines Planeten um die 
Sonne, wobei sich um ihn ebenso gesetzmäßig der Trabant dreht (Gur- 
WITSCH). 

Dieses Postulat bildete auch den Ausgangspunkt unserer Arbeit, zu 
deren Darlegung wir nun übergehen. Die gewonnenen Ergebnisse recht- 
fertigen es bei Anwendung auf unseren speziellen Fall der Entwick- 





x 
Abb. 2. Dasselbe Blatt wie Abb. 1, ausgewachsen. Photographie, X 1,89. 


lung der Blattform von Tropaeolum majus L. vollkommen. Das Blatt 
dieser Pflanze lenkte durch die beträchtlichen Altersveränderungen 
seiner Form unsere Aufmerksamkeit auf sich. Beim Vergleich eines 
jungen Blattes, welches vor kurzem der Knospe entsprossen ist 
(Abb. 1), mit einem ausgewachsenen, dem Verwelken nahen Blatte 
(Abb. 2) finden wir, daß ersteres durch deutlich vortretende Lappen ge- 
kennzeichnet ist (es sind ihrer sieben: drei paarige und ein unpaariger) ; 
beim ausgewachsenen sind die Vorsprünge stark abgerundet, die konka- 
ven Teile der Kontur liegen der Ansatzstelle des Blattstieles nur wenig 
näher als die vortretenden. Im Laufe des Wachstums des Blattes wird 
seine Kontur immer glatter, die Krümmungen des Umrisses werden im- 
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mer weiter ausgeglichen. Auf Abb. 3 kann man die Reihe der Alters- 
veränderungen der Blattform sehen. Hier sind die photographisch ge- 
nauen Konturen ein und desselben Blattes auf verschiedenen Alters- 
stufen so zusammengestellt, daß die Anheftungsstellen des Blattstiels 
(Pole, wie wir sie ferner nennen werden) zusammenfallen, und die un- 
paarigen Hauptgipfel auf einer Geraden liegen, die den Pol schneidet. 
Mit anderen Worten, es fallen die Symmetrieachsen der Konturen zu- 
sammen, die durch den Pol und den Hauptgipfel bestimmt werden. 
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Abb. 3. Konturen der aufel derfolgend Altersstadien des Blattes der Kontrollserie, nach 

Photographien, X 1,67. Die innere Kontur entspricht der Abb. 1, die äußere der Abb. 2. Die 

Ziffern 1—7 gehören den Gipfeln (auch den ganzen Lappen und "entsprechenden Radialnerven) 

an, I—-VII den Einkerbungen (gleichzeitig auch den ganzen Sektoren). Diese Bezeichnungen 
bleiben auch auf den folgenden Abbildungen dieselben. 





Zur Charakteristik des Wachstumstempos unseres Blattes geben wir 
Abb. 4; hier sehen wir die Abhängigkeit der Größe dreier Merkmale des 
Blattes vom Alter. Das Blatt wurde vom Augenblick des Heraustretens 
aus der Knospe an gemessen. Da die erhaltene Funktion zum gewöhn- 
lichen Typus der Wachstumskurven gehört, finden wir ihre genauere Be- 
sprechung überflüssig. 

Zu den Altersveränderungen der Kontur des Blattes zurückkehrend, 
müssen wir eine Grundfrage aufstellen: worin besteht das geometrische 
Gesetz der Morphogenese eines Blattes, und was ist eigentlich invariant im 
Prozeß ihrer Verwirklichung? Um diese Frage zu beantworten, müssen 
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wir die Beschaffenheit einer geometrischen Kurve, der sogenannten 
Konchoide, näher analysieren. 

Die Gleichung der klassischen Konchoide von Nıkomepes in Polar- 
koordinaten ist folgende: r= M +6. Auf Abb. 5 ist die Konstruk- 


tion dieser Kurve wiedergegeben. Der Polarachse OX parallel verläuft die 
Gerade AB, welche die Leitlinie der Konchoide genannt wird. Die Ra- 
dien-Vektoren, die vom Pole O entspringen, schneiden die Leitlinie in den 
Punkten... M_,, M_., M-,, Mo, Mi, Me, M;... Die Kurve selbst wird 
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Abb. 4. Wachstumskurve dreier Merkinale des Blattes der Kontrollserie. Als Merkmale dienten die 
Abstände bestimmter Punkte des I. Sektors vom Pole. 


wie folgt gefunden: von den genannten Punkten werden längs der ent- 
sprechenden Radien zu beiden Seiten von AB gleiche Abschnitte b ab- 
getragen, die in der Richtung der Strahlen positiv und in entgegengesetz- 
ter Richtung negativ sind. Der geometrische Ort der Enden positiver Ab- 


schnitte ergibt eine der beiden Konchoiden (r = yee + b) , und der nega- 


R j j a rg 
tiven — die andere, deren Gleichung r = ine —bist. ‘nfolgendem werden 


wir vorläufig nur diese zweite Kurve betrachten. Was geschieht mit der 
Kurve, falls wir inihrer Gleichung den Parameter bändern? Im Falle b = O 


wird die Gleichung r — oof die Leitlinie der Konchoide, die Gerade AB 
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ausdrücken. Indem wir die absolute Größe von 6 anwachsen lassen, er- 
halten wir eine Reihe von Kurven (I, II, III...), die zusammen eine 
Konchoidenschar bilden. 

Ferner sei die Bedeutung des anderen Parameters, «a, erläutert. Wir 


nehmen die Leitlinie r = _ und betrachten den Wert von r bei p =90°. 


Dabei ist sin g = 1 und r = a. Mit anderen Worten: a ist der Abstand 
der Leitlinie AB von der Polarachse OX. Indem wir die Größe von a 
variieren und dabei auch b andern, erhalten wir eine Reihe von Koncho- 
idenscharen. 

Für unseren Zweck ist die physikalische Interpretation der Konchoide 
von besonderem Interesse. Stellen wir uns eine Anzahl materieller Punkte 























1 
Abb. 5. Konchoidenschar vom Typus r=a/sing—b. Parameter a= OM, ist konstant, b variiert. 
Bei Kurven J—IV ist b>0O, bei P und Q b< 0. Konchoide IV hat in O eine Spitze, 


M-_,, M-, M-,, My... vor, die, von der Geraden AB ausgehend, sich 
mit gleicher Geschwindigkeit längs der Radien-Vektoren bewegen, deren 
Richtungen sich alle im Punkte O treffen. In einem gewissen Moment t, 
nehmen sie Lagen ein, die sich zusammen durch die Konchoide J aus- 
drücken lassen. Sie ist demgemäß der geometrische Ort der Lagen aller 
Punkte... M,, Mz, Mz... im gegebenen Zeitmoment. Für den folgen- 
den Moment t, werden wir entsprechend die Konchoide JJ erhalten usw. 
Die Gesamtheit aller dieser Kurven bildet gerade die uns bekannte 
Konchoidenschar; die Gleichungen ihrer Glieder unterscheiden sich von- 
einander, wie wir schon erwähnten, durch die Größe des Parameters b, 
der entsprechend die Werte b,, b,, bs... annimmt. Mit der Entfernung 
von AB und dem Anwachsen von b erleiden die Konchoiden charakte- 
ristische Formveränderungen : sie werden immer steiler und ihr Maximum 
Planta Bd. 15. 20a 
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prägt sich immer schroffer aus. Beim Parameter b = OM, schließlich gibt 
die Kurve in O eine Spitze. Das geschieht in dem Falle, wenn der Punkt 
M der Ausgangsgeraden AB, welcher sich längs dem Radius OM, der zur 
genannten Geraden senkrecht ist, bewegt, den Punkt M, erreicht. Zu 
dieser Zeit erreichen die anderen materiellen Punkte den Punkt O noch 
nicht. Das fernere Anwachsen des Parameters b bei fortdauernder Be- 
wegung der Punkte in derselben Richtung bringt uns zu einem neuen 
morphologischen Konchoidentypus, der eine „Schlinge“ besitzt. Hier 
müssen wir jedoch vorläufig abbrechen und zur Betrachtung der Alters- 
veränderungen des Blattumrisses zurückkehren. 

Wir wollen nun an der Hand des 1. Blattsektors (102), der von links 
der Symmetrieachse anliegt, die Veränderungen der Kontur im Laufe von 
sieben Altersstadien verfolgen, angefangen vom Blättchen, das eben der 
Knospe entsprossen ist, bis zum ausgewachsenen, zum Stillstand gekom- 
menen Blatte (Abb. 3). Auf welche Weise läßt sich diese Formänderung 
der Kontur interpretieren, und darf man hier von irgendeiner bestimm- 
ten geometrischen Gesetzmäßigkeit sprechen? 

Beachten wir das Wachstum der Peripherie des gegebenen Sektors, 
so können wir uns die Sache folgendermaßen vorstellen: Ziehen wir vom 
Pol O zu den Punkten der Peripherie des Blattes im 1. Stadium (Kontur a) 
eine Reihe von Radien-Vektoren und setzen sie bis zum Durchschnei- 
den der Kontur des nächsten Stadiums fort. Nun nehmen wir an, daß die 
Punkte der ersten Kontur sich längs dieser Radien mit gleicher Geschwin- 
digkeit bewegen. Diese Annahme genügt vollständig, um die Ausgleichung 
der Kontur beim Übergang vom ersten zum zweiten Altersstadium zu 
verstehen, sowie alle darauffolgenden Veränderungen, bis zum aus- 
gewachsenen Blatte. Abb. 6 erläutert das Gesagte. Sie gibt, wie auch 
Abb. 3, eine Reihe Konturen ein und desselben Blattes in verschiedenen 
Altersstadien. Die innere Kontur a entspricht dem inneren Umriß der 
Abb. 3 vollständig: es ist eine stark vergrößerte faktische Kontur des 
jungen Blattes. Alle übrigen im Verhältnis zu ihren äußeren Konturen 
erhielten wir aus ihr auf die obenerwähnte Art, d. h. unter der Annahme, 
daß die Punkte der Peripherie des jungen Blättchens sich längs der Ra- 
dien mit der gleichen Geschwindigkeit fortbewegen. Wie aus der Zeich- 
nung ersichtlich ist, erhält man ein Bild, welches im Prinzip dasselbe ist, 
wie auf Abb. 3. Mit der Entfernung der Punkte der Peripherie vom Pol 
erhalten wir in den aufeinanderfolgenden Zeitmomenten immer mehr 
und mehr abgerundete Konturen: die hervortretenden Lappen werden 

immer weniger bemerkbar. Was die drei kleinen Umrisse anbetrifft, 
welche innerhalb unserer faktischen Kontur a gelegen sind, so sind sie 
aus derselben als Resultat der Bewegung ihrer Punkte in entgegengesetz- 
ter Richtung (zum Pol) entstanden. 

Es ist nun angebracht, die Frage nach dem Verhältnis der Evolution 
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der Blattkontur von T. majus zu der von uns konstruierten Konchoiden- 
schar zu stellen. Es ist nicht schwer festzustellen, daB diese Evolution im 
Prinzip derselben GesetzmaBigkeit unterworfen ist, die die Konchoiden- 
schar beherrscht, trotz aller Mannigfaltigkeit ihrer Glieder, deren Eigen- 
tümlichkeiten von der Größe des Parameters b abhängen. Das Gemein- 
same besteht in der analogen Bewegung der Punkte längs der Radien mit 
gleicher Geschwindigkeit. Die prinzipielle Ahnlichkeit verlangt jedoch 
gewisse Einschränkungen. Vor allem ist die Konstruktion verschieden. 
DaB die Punkte O auf Abb. 3, 5 und 6 einander entsprechen, ist klar. In 
unserer geometrischen Konstruktion.gehen wir jedoch von einer Geraden 
und von der Bewegung ihrer Punkte lings der Radien aus, die sich im 
Punkte O treffen, während in der Konstruktion der Abb. 6 der Umriß des 
jungen Blattes als Ausgangslinie dient. Dieser Unterschied hat aber keine 
prinzipielle Bedeutung. In unserer physikalischen Interpretation können 
wir bei Bewahrung des ganzen Schemas auch nicht von der Geraden AB 
ausgehen, sondern von irgend einer anderen Konchoide, z. B. von der II., 
die auch ein Glied unserer Schar ist. In diesem Falle müßten wir nur die 
Richtung der Bewegung der Punkte ändern, indem wir diese sich zur Ge- 
raden AB bewegen lassen. Dabei würde man dasselbe Resultat erzielen. 

Bevor wir die anderen Abweichungen der Evolution des Umrisses 
vom Schema besprechen, wollen wir noch auf eine bedeutsame Tatsache 
ihrer gegenseitigen Ähnlichkeit hinweisen. Zu diesem Zwecke lenken wir 
unsere Aufmerksamkeit auf die Konturen der Abb. 6, die im Vergleich 
zu dem tatsächlichen Ausgangsumriß a als innere angesehen werden 
müssen. Sie zeichnen sich durch schroffer vortretende Lappen und dem- 
entsprechend durch tiefere Ausrandungen aus. Das ist besonders stark 
bei den Konturen ausgeprägt, die dem Pol nahe liegen. Schließlich er- 
reichen die Ausrandungen den Pol, und die Lappen trennen sich. (Das 
geschieht zunächst mit den hinteren Lappen, die überhaupt schwächer 
entwickelt sind.) Auf diese Weise verwandelt sich das ausgerandete Blatt 
allmählich in ein gespaltenes. Die letzte und interessanteste Eigentüm- 
lichkeit ist die allmähliche Verringerung und schließlich sogar das voll- 
ständige Verschwinden gewisser Lappen. Anfänglich verschwinden die 
hinteren paarigen, der 4. und 5.; der 3. und 6. sind in diesem Moment 
stark verringert; weiterhin verschwinden auch sie. Das Blatt, das zuerst 
7 Lappen besaß, behält ihrer 5 und schließlich nur 3. Eine analoge Ver- 
tiefung der Ausrandungen mit Bildung von Spitzen sahen wir auch bei 
der Konchoidenschar (Abb. 5, Konchoide IV). 

Falls das Prinzip der Konchoide in der Tat zur Erklärung der Alters- 
unterschiede des Blattes von Tropaeolum majus geeignet ist, so müssen die 
beschriebenen inneren Konturen, die rein theoretisch aus dem tatsäch- 
lichen Umriß des jungen Blattes erhalten sind, irgend welchen tatsächlich 
existierenden Konturen, offenbar den jüngsten Stadien des Blattes, ent- 

20* 
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sprechen. Bis jetzt beschränkten wir uns auf das junge Blatt, das schon aus 
der Knospe getreten ist. Das Studium noch jiingerer Stadien kénnte als 
ausgezeichnete Kontrolle der ganzen konchoidalen Konstruktion dienen. 

Diese Prüfung unternahmen wir denn auch und zwar schon, nachdem 
die ganze Beweisführung fertig war. Wir wandten uns zu den früheren 








Y 


Abb. 6. Theoretische Ableitung der Blattkonturen verschiedenen Alters auf Grund eines faktischen 
Umrisses (a) des jungen Blattes, nach dem Gesetze der Konchoide ausgeführt (Kontrollreihe). Die 
nach außen vom Ausgangsumrisse liegenden Konturen sind unter der Annahmeeinergleichen radialen 
Wachstumsgeschwindigkeit sämtlicher Punkte der Peripherie aufgestellt (ununterbrochene Linien; 
die Strichlinien unter der Annahme einer innerhalb eines Sektors konstanten Geschwindigkeit). 
Innerhalb des Umrisses a liegen drei Konturen, welche sich unter der Annahme einer zentripetalen 
und dabei für sämtliche Punkte des Umrisses gleichschnellen Bewegung ergeben; die zweite von 
ihnen (punktiert) ist fünflappig, die innerste (geschwärzt) dreilappig. Die Radien sind durch die 
Spitzen der Kontur a gezogen. 





Stadien des Blattes in der Knospe. Leider mußten wir diesmal verschie- 
dene Blätter betrachten (während alle Konturen auf Abb. 3 ein und dem- 
selben Blatte gehören)!. Wir studierten dafür aber eine ganze Menge von 


1 Um kleine Knospenblättchen zu studieren, muß man sie präparieren; des- 
halb kann man auch ihr weiteres Wachstum bis zum ausgewachsenen Stadium 
nicht verfolgen. 
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Knospen, weswegen das erhaltene Bild keineswegs zufällig oder indivi- 
duell, sondern in hohem Grade typisch ist. AuBerdem benutzten wir 


1 





Abb. 7. 


Abb. 7—10. Konturen der jungen 

Knospenblätter der Kontrollreihe, 

nach der Abnahme des Alters ge- 
ordnet. Ok. 4, Obj. 3 (LEITZ). 


auch den Umstand, daB man 
in einer Knospe alle erfor- 
derlichen Stadien, von den 
frühesten angefangen, auf- 
finden kann. Die Abb.7 bis 
10, die nach abnehmendem 
Alter angeordnet sind, ge- 
statten die Prüfung des 
Grundsatzes. Beim Ver- 
gleich des Blattumrisses, 
der in Abb. 7 dargestellt ist, 
mit der ersten inneren Kon- 
tur der Abb. 6 kénnen wir 
uns leicht davon überzeu- 
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Abb. 8. 
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Abb. 9. 


Abb. 10. 
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gen, daß beide viel starker entwickelte Lappen und Ausrandungen be- 


sitzen. Das noch jüngere Stadium (Abb. 8) ist dadurch interessant, daß 
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Knospen, weswegen das erhaltene Bild keineswegs zufällig oder indivi- 
duell, sondern in hohem Grade typisch ist. AuBerdem benutzten wir 
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nach der Abnahme des Alters ge- 
ordnet. Ok. 4, Obj. 3 (LEITZ). 


auch den Umstand, daB man 
in einer Knospe alle erfor- 
derlichen Stadien, von den 
frühesten angefangen, auf- 
finden kann. Die Abb.7 bis 
10, die nach abnehmendem 
Alter angeordnet sind, ge- 
statten die Prüfung des 
Grundsatzes. Beim Ver- 
gleich des Blattumrisses, 
der in Abb. 7 dargestellt ist, 
mit der ersten inneren Kon- 
tur der Abb. 6 können wir 
uns leicht davon überzeu- 
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gen, daß beide viel stärker entwickelte Lappen und Ausrandungen be- 
sitzen. Das noch jüngere Stadium (Abb. 8) ist dadurch interessant, daß 
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hier auBer der fortdauernden Verstärkung der erwähnten Besonder- 

heiten auch noch eine schroffe Verringerung der beiden hinteren Lappen 

(des 4. und 5.) stattfindet, was wir auf Grund unserer theore- 

tischen Konstruktion berechtigt waren, zu erwarten. Dem darauffolgen- 

den Stadium (Abb. 9) fehlen die hinteren Lappen gänzlich. Unter den 
fünf zurückgebliebenen tritt der 1. durch seine Größe auffallend her- 

vor; auch letzteres konnten wir erwarten. Das jüngste Stadium (Abb. 10) 

besitzt nur noch drei Lappen. 

Es ist interessant, daß die Knospenblätter der Versuchsreihe (bis jetzt 
betrachteten wir die Kontrollgruppe) charakteristische Unterschiede im 
Verhältnis zu den ihnen entsprechenden Stadien der Kontrollreihe auf- 
weisen. Wie ferner aus der Abb. 14 ersichtlich sein wird, müssen hier die 

Knospenblätter, dem Konchoiden- 
schema gemäß, mehr zugespitzte 
Lappen besitzen als in der Kontroll- 
reihe zu beobachten ist. Daß letzte- 
res tatsächlich stattfindet, bestätigt 
Abb. 11. 

7 Die früheren Stadien der Morpho- 
genese bestätigen also die Richtig- 
keit unseres Schemas. Es sei jedoch 
bemerkt, daB im Gegensatz zu den 
Blättern, die aus der Knospe getreten 
und fast ideal flach sind, die Ober- 
fläche der beschriebenen Blättchen 


7 







Cm. 
N 
» 


# 
po Abb. 11. + gr ak a eg ' gekrümmt ist. Sie lassen sich nur 
entsprechend, Ok. 4, Ob). 3 Game. “ schwer und nicht vollständig abfla- 


chen; dabei entstehen oft Risse (wie 
z. B. auf Abb. 7 unten, zwischen dem 4. und 5. Lappen zu sehen ist). 
Die Lappen selbst sind ziemlich stark nach innen gebogen und lassen sich 
ebenfalls schwer abflachen, was einen gewissen Einfluß auf die Genauig- 
keit der Zeichnung ausübt. Das Charakteristische der jungen Blättchen 
besteht in der starken Ausbildung der Nerven, insbesondere der radialen, 
die zu dieser Zeit einen bedeutenden Teil der Blattbreite einnehmen. Mit 
dem Alter ändert sich dieses Verhältnis deutlich zum Nachteil der Ner- 
ven. Davon kann man sich leicht durch den Vergleich der Abb. 7 und 8 
mit der Abb. 1 und besonders mit dem ausgewachsenen Blatt (Abb. 2) 
überzeugen. 

Wir gehen nun zu den Eigentümlichkeiten der Wachstumsverände- 
rungen, die unser Konchoidenschema des Wachstums komplizieren, über. 
Schon aus dem Vergleich der Abb. 1 und 2 kénnen wir ersehen, daB der 
Winkel, der durch den 3. und 6. Nerv gebildet wird, während 
der Morphogenese nicht konstant bleibt: er verkleinert sich mit dem Al- 








Das Gesetz der Altersveränderungen der Blattform bei Tropaeolum majus L. 311 


ter des Blattes bedeutend. Dies läßt sich an der Hand der Abb. 3 
verfolgen. Diese Tatsache deutet darauf hin, daß das Wachstum der 
Punkte der Kontur nicht streng radial vor sich geht: außer der radialen 
Komponente gibt es noch eine tangentiale, die zur ersten senkrecht steht. 
Sie ist in der linken, wie auch rechten Hälfte des Blattes zum 1. Nerv 
gerichtet, der längs der Symmetrieachse verläuft. Wir haben auf die 
Verkleinerung des Winkels zwischen dem 3. und 6. Nerv als 
Beispiel des Einflusses der tangentialen Komponente hingewiesen. 
Übrigens übt sie auf die ganze Oberfläche des wachsenden Blattes ihre 
Wirkung aus. Bei Besprechung des.Wachstumsfeldes (Kapitel III) wird 
es mehr am Platze sein, den Charakter und die Gesetzmäßigkeit ihrer 
Verteilung zu besprechen; hier wollen wir nur angeben, wie die Gipfel- 
punkte der Lappen 1—7 hinsichtlich ihrer benachbarten und auch des 
1., unpaarigen Lappens sich verschieben. Die Tabelle 1 enthält die 
Größen der Winkel eines jungen (Abb. 1) und eines ausgewachsenen 








Tabelle 1. 

Z Junges Blatt, in ° =. Differenz in ° 
102 41,0 36,5 4,5 
203 51,0 46,5 4,5 
304 43,0 40,0 3,0 
405 101,0 116,0 — 15,0 
506 39,0 38,0 1,0 
607 44,5 45,0 — 0,5 
701 40,5 38,0 2,5 











(Abb. 2) Blattes. (Die Winkel wurden mit einer Genauigkeit bis 0,5° 
gemessen.) Aus der Tabelle ist ersichtlich, daB die Winkel paariger 
Sektoren (mit Ausnahme von 607) sich mit dem Alter verkleinern; 
es findet somit eine Annäherung der Radien statt, die die entsprechenden 
Spitzen passieren. Es ist natiirlich, daB der Winkel des unpaarigen Sek- 
tors 405 sich dabei sehr bedeutend vergrößert, nämlich um 15°. Beach- 
tung verdient eine gewisse Asymmetrie des Blattes hinsichtlich der tan- 
gentialen Verlegung der Gipfel im Verhältnis zum 1. Nerv. 

Tabelle 2 enthalt die Winkelverschiebungen der Gipfel hinsichtlich 
der Symmetrieachse. Hier kann man sich nochmals davon überzeugen 
(besonders aus dem Vergleich der Winkel 104 und 501), um wieviel star- 
ker die tangentiale Verschiebung der Gipfel in der linken Hälfte des Blat- 
tes ist. Gleichzeitig ist es interessant, zu konstatieren, daB infolge dieser 
Verschiebungen die ursprüngliche, scharf ausgeprägte Asymmetrie des 
jungen Stadiums in bedeutendem Maße ausgeglichen wird. So unter- 
scheiden sich z. B. die Winkel 104 und 501 im jungen Blatte um 11° von- 
einander, während diese Differenz im letzten Stadium bis auf 2° zurück- 
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Tabelle 2. 
£ Junges Blatt, in © Dr “TC Differenz in ° 
102 41,0 36,5 4,5 
103 92,0 83,0 9,0 
104 135,0 123,0 12,0 
501 124,0 121,0 3,0 
601 85,0 83,0 2,0 
701 40,5 38,0 2,5 








gegangen ist, d. h. sich um das 51/,fache verringert. Für die Winkel 103 
und 601 sind diese Differenzen entsprechend 7° und 0°; hier hat sich die 
Asymmetrie vollkommen ausgeglichen. Abweichende Verhältnisse fin- 
den wir in dem Winkeipaar 102 und 701, wo im Gegenteil der Unterschied 
von 0,5° auf 1,5° gewachsen ist. Die letzten Zahlen sind jedoch zu un- 
bedeutend, als daß besonderer Wert auf sie gelegt werden könnte. 

Die untersuchten Winkelverschiebungen der Spitzen, die natürlich 
von entsprechenden Verschiebungen auch anderer Punkte des Blattes 
begleitet werden (davon ist die Rede unten), sind einer starken individu- 
ellen Variabilität unterworfen. Diesmal war die Erforschung individu- 
eller Variation nicht unser Ziel, wir können jedoch feststellen, daß die 
tangentiale Verschiebung der Punkte der radialen Nerven als Regel beim 
Wachstum des Blattes wirklich stattfindet. Wollen wir uns vorsichtiger 
ausdrücken, so sagen wir, daß sie für die gegebene Art und die gegebenen 
Bedingungen typisch ist. 

Auf diese Weise wird das auf der Abb. 6 wiedergegebene Wachstums- 
schema durch das Vorhandensein der tangentialen Komponente etwas 
komplizierter. Eine weitere Komplikation betrifft die radiale Kompo- 
nente des Wachstums. Ein flüchtiger Blick auf Abb. 3 genügt, um die 
verschiedene Wachstumsintensität in verschiedenen Sektoren des Blattes 
festzustellen. Besonders auffallend tritt das verhältnismäßig schwache 

Anwachsen des IV. Sektors hervor, der 
Tabelle 3. hinter den anderen zurücktritt, insbeson- 








Nr. des Gipfels | Radialer Zuwachs dere hinter dem I. und VII. In der Rich- 
tung zurSymmetrieachse wird das Wachs- 
1 245,25 tum intensiver, wobei sich die Sektoren I, 
8 237,78 VII, II und VI in dieser Hinsicht ver- 
3 190,75 uni) Du ‘ : 
4 162,50 haltnisma Big wenig voneinander unter- 
5 156,75 scheiden. Um diese Erscheinung genauer 
6 196,00 zu beurteilen, führen wir die Zahlen des 
7 230,25 absoluten Zuwachses der radialen Kom- 





ponente in gewissen Einheiten für alle 
sieben Gipfel an (Tabelle 3). Der maximale Zuwachs (1. Gipfel) über- 
steigt den minimalen (5. Gipfel) um mehr als 57%. AuBer der Abnahme 
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der Intensität des radialen Wachstums in der Richtung von der Sym- 
metrieachse zum IV. Sektor müssen wir auch noch die analoge Abnahme 
innerhalb der Grenzen der einzelnen Sektoren betonen. 

Das durften wir auch erwarten, sofern die Hemmung der Wachstums- 
geschwindigkeit in der erwähnten Richtung ununterbrochen stattfindet 
und nicht sprungweise von Gipfel zu Gipfel. Innerhalb eines Sektors ist 
die Verzögerung verhältnismäßig nicht groß (das Nähere darüber wird 
im Kapitel III besprochen werden). 

Wir konnten also in der normalen Morphogenese des Blattes von 
T. majus eine ziemlich einfache geometrische Gesetzmäßigkeit fest- 
stellen. Sie besteht im allgemeinen darin, daß die verschiedenen Punkte 
des Umrisses der Blattsektoren in einem bestimmten Zeitmoment eine 
analoge Geschwindigkeit des Wachstums besitzen. Natürlich ändert 
sich dieser Umstand durchaus nicht dadurch, daß die Geschwindigkeit 
außerdem eine gewisse Funktion der Zeit (des Alters) ist, wovon wir uns 
schon überzeugen konnten (Abb. 4). Wichtig ist, daß die Peripherie des 
Sektors eines bestimmten Stadiums eine ähnliche Wachstumsgeschwin- 
digkeit besitzt. Dieser Satz gilt auch für den Umriß des Blattes im Gan- 
zen, mit der Einschränkung, daß die Geschwindigkeit ällmählich in der 
Richtung von der Achse nach hinten abnimmt. Was die tangentiale 
Komponente anbetrifft, so übt sie keinen wesentlichen Einfluß auf unser 
Schema aus. 

Ganz am Anfang führten wir die Schar der Konchoiden von Nixo- 
MEDES an und wollten damit auf die nächstliegende geometrische Analo- 
gie der Altersevolution des Blattumrisses von 7’. majus hinweisen. Diese 
Analogie erlaubt es, den allgemeinen Charakter der Veränderung der 
Blattform zu verstehen: erstens den Vorgang der Ausgleichung des Um- 
risses zu interpretieren, zweitens die Form der jüngsten Blättchen in der 
Knospe vorauszusagen und demgemäß die qualitativen Besonderheiten 
ihrer Form in die allgemeine Gesetzmäßigkeitsreihe der Altersverände- 
rungen einzuschließen. Die Analogie mit der Kurvenschar ist jedoch 
nicht vollständig. Wie aus Abb. 3 zu ersehen ist, unterscheiden sich die 
Umrisse der Blattsektoren von den klassischen Konchoiden schon da- 
durch, daß die Gerade als Leitlinie hier überhaupt keine Anwendung hat, 
da sie gar kein Grenzstadium in der Konturenreihe des Blattsektors ist. 
Als derartige Grenze dient einfach der definitive Blattumriß. Deshalb 
müssen wir ihn in gegebenem Fall als Leitlinie ansehen. Hinzugefügt sei 
noch die Tatsache der Asymmetrie der einzelnen Sektorenumrisse hin- 
sichtlich ihrer Achsen. Das ist an den Sektoren I und VII besonders klar 
zu sehen, da die 1. Spitze im Gegensatz zu den eingestülpten 2. und 7. 
nach außen zugespitzt ist (diese Einstülpung finden wir auch bei den 
anderen Lappen, wenigstens in älteren Stadien). Die Asymmetrie der 
Sektorenkonturen läßt sich schon im jüngsten Blatt feststellen. 

Planta Bd. 15. 19b 
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Der tatsächlichen Sachlage bedeutend näher steht das Schema der 
Abb. 6, welches auf Grund des tatsächlichen Umrisses des jungen 
Blattes nach dem Konchoidenprinzip aufgebaut ist. Auf Grund dieses 
einfachen Prinzips erlaubt dieses Schema die Demonstration aller wich- 
tigsten Eigentümlichkeiten der Evolution des Umrisses. Der An- 
schaulichkeit halber können wir dieses Prinzip auf folgende Weise er- 
läutern. 

Wir nehmen an, daß im Sektor eines sehr jungen Blattes die Länge 
des durch den Gipfel gezogenen Radius zwei bestimmte Einheiten be- 
trägt, und daß der Radius, welcher der tiefsten Ausrandung entspricht 
(dem Minimum), gleich einer solchen Einheit ist. Das Verhältnis dieser 
Größen (2:1) kann als Kriterium für die Ausrandung des Sektofs dienen. 
Zu jeder Länge fügen wir ferner je eine Einheit hinzu; dann verwandelt 
sich das Verhältnis in (3:2). Das neue Verhältnis ist bedeutend kleiner 
als das erste und zwar: 

a ren 

> A ur 
Folglich ist es um die Hälfte kleiner geworden, der Zähler ist nun nur 
1*/,mal größer als der Nenner. Ein nochmaliges Addieren je einer Ein- 
heit zum Zähler und Nenner ergibt ein Verhältnis von 4:3. Hierbei ist 
der Zähler nur 11/,mal größer als der Nenner. Bei weiterer Wiederholung 
derselben Operation wird sich das Verhältnis immer mehr und mehr zu- 
gunsten des Nenners ändern und der anfängliche Unterschied zwischen 
ihnen sich fortlaufend ausgleichen. Dasselbe haben wir ja auch beim Auf- 
bau unseres Schemas (Abb. 6) vorgenommen, indem wir die Radien-Vek- 
toren jedesmal um ein und dieselbe Größe verlängert haben. Dank dieser 
Operation vermindert sich der Unterschied zwischen ihnen beständig, 
was durch die Verkleinerung der Ausrandung des Sektors im Laufe des 
Wachstums des Blattes zum Ausdruck kommt. 

Dasselbe Ergebnis, nur in abgeschwächtem Grade, kann man auch 
unter anderen Bedingungen erhalten, und zwar dann, wenn wir dem 
längeren Radius eine beträchtlichere Größe hinzufügen als dem kurzen. 
Wiederum vom Verhältnis (2:1) ausgehend, nun aber zum Zähler 1 und 
zum Nenner ®/, zufügend, erhalten wir folgende Reihe: ?/,, 12/;, 52/31, 
212/,9, usw. Das letzte Verhältnis beträgt nur noch 1,71. Auf den ersten 
Blick kommen wir auf diese Weise zu einem paradoxen Resultat: trotz 
dem Umstand, daß der Gipfelpunkt schneller wächst als der der maxi- 
malen Ausrandung entsprechende, geht eine, wenn auch langsame, Aus- 
gleichung des Umrisses vor sich. Wenn wir jedoch zum Zähler 1 und 
Nenner 1/, addieren, so ändert sich ihr Verhältnis nicht. Schließlich wird 
es sich vergrößern, wenn der Summand zum Nenner kleiner als 1/, ist. 
In letzterem Fall muß sich der Umriß des Sektors in entgegengesetztem 
Sinne ändern, d, h. die Ausrandung wird stärker werden. Es ist ganz 
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natürlich, daB die Ausgleichung besonders beschleunigt wird, wenn man 
zum Nenner mehr zufügt als zum Zahler. 

Die durchgeführte Analyse zeigt, wie falsch der erste Eindruck über 
die Faktoren der Formveränderungen sein kann. Es kénnte scheinen, 
daß fiir eine Verminderung der Ausrandungen des Blattumrisses gerade 
das intensivste Wachstum an diesen Stellen erforderlich ist. Tatsäch- 
lich geniigen jedoch die gleiche Wachstumsgeschwindigkeit der Gipfel und 
konkaven Stellen oder auch nur ein weniger intensives Wachstum ersterer 
ith Vergleich zu letzteren. Im Kapitel III, das dem Wachstumsfelde ge- 
widmet ist, werden wir diese Fragen ton einem anderen und zwar strenge- 
ren Standpunkt aus betrachten. 

II. 

Bis jetzt untersuchten wir die Morphogenese des Blattes, das unter 
normalen Bedingungen, und zwar bei normaler Beleuchtung, wächst. 
Wie schon in der Einleitung erwähnt wurde, erschien es uns lohnend, den 
Gang der Morphogenese unter verschiedenen ökologischen Bedingungen 
zu verfolgen, um gewisse Invarianten der Formveränderung festzustellen. 
Auf diese Weise hofften wir, uns der Lésung der Aufgabe iiber die spe- 
zifische Rolle der ökologischen Faktoren in der Formentwicklung zu 
nähern. 

Als Material dienten uns einige Exemplare von T. majus. Im Gegen- 
satz zum ersten Versuch wuchsen sie bei mäßiger Beschattung (die Pflan- 
zen befanden sich an einem nach Norden gerichteten Fenster). Zur Er- 
forschung der Morphogenese photographierten wir von Zeit zu Zeit das 
wachsende Blatt (ebenso wie in der normalen Serie). Wie weiter unten 
dargelegt wird, ist die Blattform einer individuellen Variabilität unter- 
worfen. Das bezieht sich jedoch auf die Einzelheiten, das Grundbild war 
vollkommen typisch: das zahlreiche von uns untersuchte Material er- 
laubt diese Behauptung mit Bestimmtheit aufzustellen. Um über das 
allgemeine Tempo des Wachstums eines beschatteten Blattes urteilen zu 
können, geben wir Abb. 15, die der Abb. 4, welche das Wachstum eines 
normalen Blattes veranschaulicht, analog ist. Drei Kurven illustrieren die 
Abhängigkeit des Wachstums dreier linearer Merkmale des Blattes von 
der Zeit. Die Ordinaten stellen die Entfernung bestimmter Punkte des 
Blattes (dieselben, die im Blatt der Kontrollreihe angenommen wurden) 
von dem Pol in aufeinanderfolgenden Momenten der Ontogenese dar ; die 
Abszissen geben die in Tagen ausgedrückte Zeit an. Beim Vergleich bei- 
der Abbildungen fällt vor allem die schroffe Verringerung der Dimen- 
sionen des Versuchsblattes im Vergleich zum normalen auf. Diese Tat- 
sache an und für sich fügt nichts zu den zahlreichen Angaben über das 
Wachstum der Blätter verschiedener Pflanzen bei abweichender Be- 
leuchtungsintensität hinzu; sie wurde bei allen Blättern beobachtet, die 
für den gegebenen Versuch benutzt wurden. 
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Das allgemeine Aussehen der Wachstumskurven ist in der Kontrolle 
und im Experiment vollkommen analog, das Kontrollblatt unterscheidet 
sich jedoch durch eine bedeutend stärkere Intensität des Wachstums in 
den ersten Tagen nach Austritt aus der Knospe, was durch den sehr stei- 
len Aufstieg der Kurven am Anfang des Wachstums gekennzeichnet ist. 
Dieser Aufstieg wird bald von einer schroffen Hemmung abgelüst. Das 
Aufhören des Wachstums in der Kontrolle geht schneller vor sich als im 
Versuch. Alle diese Angaben gehen uns als solche wenig an, da uns im 
gegebenen Versuche nicht das Problem des Wachstumstempos interessiert, 
sondern die Gesetzmäßigkeit der Formveränderung. Zu dieser Frage 
gehen wir nun über. 

Auf Abb. 12 ist ein junges 
Blatt dargestellt, das vor kur- 
zem aus der Knospe getreten 
ist. Beim Vergleich dieses Blat- 
tes mit dem entsprechend alten 
Blatt der normalen Serie (Ab- 
bild. 1) können wir seine spe- 
zifischen Besonderheiten leicht 
bemerken. Die Lappen sind 
hier mehr zugespitzt, ihre Sei- 
ten sind weniger konvex und 
nähern sich der Geradlinig- 
keit mehr als beim Kontroll- 
Abb.12. Ein junges Blatt der Versuchsreihe, im Alter blatt. Die allgemeine Form des 
dem Blatte Abb. 1 entsprechend (Photographie), X 7,58. Blattes ist mehr eckig. Wir 

FAR ER ete as sehen also bedeutende Unter- 
schiede, die natürlich die allgemeine Ähnlichkeit beider Blätter nicht be- 
seitigen. 

Das ausgewachsene Blatt (Abb. 13) hat eine fast abgerundete Form. 
Die Ausrandungen des jungen Blattes sind hier nicht nur ausgeglichen, 
sondern durch Konvexitäten ersetzt. Folglich ist hier die Ausgleichung 
stärker als bei den Blättern der Kontrollreihe. Es sei noch die Zu- 
spitzung aller Gipfel des ausgewachsenen Blattes nach auBen betont. 
Beim Kontrollblatt ist nur der unpaarige Gipfel nach auBen zugespitzt 
(das ist schon beim Ausgangsstadium, Abb. 1, bemerkbar), alle übrigen 
sind nach innen zugespitzt. Auf Abb. 16 sind die Umrisse von neun auf- 
einanderfolgenden Wachstumsstadien dieses Blattes bei ein und derselben 
Vergrößerung phôtographisch genau wiedergegeben. Die Zeichnung über- 
zeugt uns davon, daß trotz der spezifischen Eigentümlichkeiten der vor- 
liegenden Serie das allgemeine Wachstumsgesetz des Blattes vollkommen 
dem bei der Kontrollserie festgestellten analog ist. Wenn wir nun die 
einzelnen Sektoren beachten, so können wir sehen, daß diejenigen Teile 
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der Sektoren, die von den Umrissen zweier aufeinanderfolgenden Wachs- 
tumsstadien begrenzt sind, Streifen von fast gleicher Breite darstellen. 
Folglich ist die gleiche Wachstumsgeschwindigkeit der Punkte der Peri- 
pherie auch hier eine unbedingt notwendige und zugleich ausreichende 
Bedingung zur Interpretation der Altersveränderungen der Kontur. 
Trotzdem unterscheiden sich die Umrisse ausgewachsener Blatter beider 
Serien genügend stark voneinander. Das läßt sich jedoch ganz einfach 
durch die Unterschiede der jungen Ausgangsstadien erklären, von denen 





LT 
Abb. 13. Dasselbe Blatt wie Abb. 12, ausgewachsen (Photographie), X 3,04. 


eben erst die Rede war. Interessant ist, daB einzelne Stadien einiger Sek- 
toren einen fast geradlinigen Umriß haben und dadurch an die Konchoide 
von NIKOMEDES erinnern. So ist z. B. der Umriß des I. Sektors im 4. Sta- 
dium beschaffen oder der Umriß des IV. Sektors im 5. Stadium. Im 
I. Sektor können die ersten 4 Stadien ganz zwanglos als eine Konchoiden- 
schar von NIKOMEDES hingestellt werden. Hierbei entsteht die Frage, 
wie wir die anderen Konturen dieses Sektors, angefangen vom V., 
bis zum IX., beurteilen sollen. Wir sehen, daß sie allmählich immer 
mehr konvex werden. Auf diese Weise entstehen aus der geraden Linie 
Bogen von immer stärkerer Krümmung. Um ihre Stellung in unserer Kon- 
choidenschar zu bestimmen, müssen wir zur Abb. 5 zurückkehren. Neh- 
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men wir an, daß die materiellen Punkte M-,, M_., M_,, My... sichlangs 

ihrer Radien bewegen, indem sie sich von der Ausgangsgeraden A B ent- 

fernen, und zwar nicht in der Richtung zum Pol, sondern umgekehrt, 

von ihm fort. In diesem Fall werden die geometrischen Orte der Punkte 

in gewissen Zeitmomenten die Bogen P, Q . . . sein, die wir mit den uns 

interessierenden Umrissen der älteren Stadien des I. Sektors ver- 
7 


€ 
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Abb. 14. Theoretische Ableitung der Konturen des Blattes der Versuchsreihe auf Grund eines faktischen 
Umrisses a des jungen Stadiums. Sämtliche Bezeichnungen und Konstruktion wie in Abb. 6. 





gleichen können. Wenn wir uns mathematisch ausdrücken wollen, müs- 
sen wir sagen, daß der Parameter b aus einem negativen positiv geworden 
ist. Die Gesamtheit aller Kurven der Abb. 5, die zu beiden Seiten der 
Geraden AB liegen, können wir auch als Schar von Linien ansehen, die 
auf Grund eines einheitlichen Prinzips gebildet ist. Im Gegensatz zur 
Konchoide von NIKOMEDES ist in diesem Fall nicht die Gerade Ausgangs- 
lage, sondern ein gewisser Bogen, z.B. Q. Die Gerade hat hier nur die 
Bedeutung eines Zwischengliedes zwischen den konkaven und konvexen 
Gliedern der Kurvenreihe. 








Das Gesetz der Altersveränderungen der Blattform bei Tropaeolum majus L. 319 


Das vorgeschlagene Schema interpretiert die Entwicklung der Kontur 
des I. Sektors mit einem groBen Genauigkeitsgrade. Von den anderen 
Sektoren steht ihm der IV. am nächsten — alle übrigen weichen mehr 
oder weniger ab. Der Hauptfaktor, der das Schema verwickelt, ist die 
Asymmetrie, die sich innerhalb der Sektoren beobachten läBt. Sie ist hier 
schon vom AusgangsumriB angefangen zu erkennen. Im Laufe der wei- 
teren Entwicklung des Umrisses läßt diese Asymmetrie nach, was voll- 
kommen natiirlich ist, da die gleiche Wachstumsgeschwindigkeit der peri- 
pheren Punkte den Unterschied in der Lange der Radien-Vektoren un- 
bedingt ausgleichen muB. . 

Abb. 14 ist der Abb. 6 aus der Kontrollreihe vollständig analog. Das 
junge Blatt (a) dient als Basis, alle anderen sind unter Annahme einer 
gleichen Bewegungsge- _ 
schwindigkeitderPunkte |_ 
des Umrisses längs der [| 
Radien-Vektoren abge- +} 
leitet. Es läßt sich un- | 
schwer feststellen, daB | 
vorliegendes Schema bes- 
ser den tatsächlichen 
Gang der Morphogenese 
widerspiegelt als das 
entsprechende Schema 
der Kontrollreihe. Das 
kann dadurch erklärt ee 
werden, daB die a Abb. 15. Wachstumskurve Fe Mens des Blattes der 
tiale Komponente hier Versuchsreihe, wie Abb. 4. 
sehr schwach ausgeprägt 
ist und fast gar keinen Einfluß auf die Ausbildung des Umrisses hat 
(siehe unten, Kap. III.). 

Tabelle 4 enthält Angaben über die Altersveränderung der Sektoren- 
winkel: sie ist gering und erreicht eine nennenswerte Größe erst im 
IV. Sektor. 

Beim Vergleich der Tabellen 4 und 1 (S. 311) können wir sehen, um 
wieviel stärker diese Veränderung beim Kontrollblatt ist, wo z. B. im 
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Tabelle 4. 

Z Junges Blatt, in ® CH Differenz in ° 
102 51,0 50,0 1,0 
203 50,0 49,0 1,0 
304 38,5 38,0 0,5 
405 77,0 79,5 — 25 
506 38,5 39,5 — 1,0 
607 50,0 50,5 — 0,5 
701 55,0 53,5 1,5 


























IV. Sektor der Winkel sich mit zunehmendem Alter um 15° vergrößert 


hat. Im Experiment dagegen ist er nur um 21/,° größer geworden. Die 
Asymmetrie der Winkel hat sich im allgemeinen eher verstärkt. 


E. Smirnov u. A. N. Zhelochovtsev: 











Tabelle 5. 
Z Junges Blatt, in ° n - 0 Differenz in ® 
102 51,0 50,0 1,0 
103 101,0 99,0 2,0 
104 139,5 137,0 2,5 
501 143,5 143,5 0,0 
601 105,0 104,0 1,0 
701 55,0 53,5 1,5 











Tabelle 5 enthält die Winkelverschiebung der Gipfel hinsichtlich der 
Symmetrieachse. Auch sie sind unbedeutend. Wie in der vorhergehen- 


D 





F 
Abb. 16. Konturen verschiedener Altersstadien des Blattes der Versuchsreihe (s. Abb. 8), X 2,71. 
Die innere Kontur a entspricht der Abb. 12, die äußere i der Abb. 13. 


den Tabelle, so hat auch hier die Asymmetrie zugenommen. Wie schon 
betont worden ist, variiert die Größe der tangentialen Komponente in- 
dividuell. Es wäre jedoch falsch, anzunehmen, daß eine schwache tan- 
gentiale Verschiebung das charakteristische Kennzeichen unserer Ver- 
suchsserie ist. Das untersuchte Blatt hatte rein zufällig diese Eigenschaft. 
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Das Wachstum der einzelnen Sektoren des Blattes besitzt verschiedene 
Intensität. Wir verweisen auf Tabelle 6, die gleich Tabelle 3 der Kontroll- 
reihe, die Zahlen des Zuwachses der radialen Komponente der Gipfel- 
punkte in der Zeit vom 1. bis zum 9. Stadium enthält. Die Sektoren 
der linken Seite wachsen intensiver als die der rechten, und die hinteren 
langsamer als die vorderen. Der maximale Zuwachs (Gipfel 2) übersteigt 
den minimalen (Gipfel 5) um 33%. 

Indem wir die Entwicklung des Blattumrisses der Kontroll- und Ver- 
suchsreihe verglichen, fanden wir, daß die ungenügende Beleuchtung 
neben einer Veränderung des Wachstüms- 
tempos auch eine eigenartige Formver- Tabelle 6. 








änderung des Umrisses hervorruft. Diese Nr. des Gipfels | Der radiale Zuwachs 
spezifischen Eigentümlichkeiten der Form 

eines „experimentellen‘‘ Blattes werden 1 114,75 
schon während seines frühesten Alters 2 121,00 
bestimmt. Die späteren Eigentümlich- pr 109,59 
keiten der Morphogenese entstehen als > oo 
unumgängliche Folge zweier Faktoren: 6 96,75 

der Form des Ausgangsumrisses und des 7 105,25 





Wachstumsgesetzes, das unserem Grund- 

schema unterordnet ist. Auf diese Weise kénnen wir die am Anfang ge- 
stellte Frage beantworten. Unter verschiedenen ökologischen Bedin- 
gungen läßt sich tatsächlich eine gewisse Invariante der Morphogenese 
beobachten. Sie existiert trotz der bedeutenden Formunterschiede der 
Blätter, welche bei verschiedener Beleuchtung wachsen, und besteht in 
der Konstanz des Wachstumsgesetzes. 


III. 


In den vorhergehenden Kapiteln beschränkten wir uns auf die Be- 
trachtung der Veränderungen des Blattumrisses. Demgemäß schenkten 
wir der Morphogenese der Blattspreite im Ganzen keine Aufmerksam- 
keit, obgleich es klar ist, daß zur vollständigen Beurteilung auch 
die Veränderungen anderer architektonischer Eigenschaften des Blattes 
berücksichtigt werden müssen, wie die Form der Maschen, die durch die 
reichlich verzweigte Nervatur gebildet werden. Zur Lösung dieser Frage 
und zum Auffinden der uns interessierenden Invarianten der Morpho- 
genese muß eine Methode ausfindig gemacht werden, die genügend 
strenge Ergebnisse bringt. 

Beim Vergleich der Form der Nerven und Maschen eines jungen und 
ausgewachsenen Blattes (Abb. 1, 2 und 12, 13) können wir leicht fest- 
stellen, daß das Konchoidenprinzip, welches wir hinsichtlich der Um- 
rißveränderungen anwandten, hier nicht paßt. Denn wäre es auch für die 
Nerven und Maschen gültig, so müßte man eine Ausgleichung der kon- 

Planta Bd. 15. 21 
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kaven Nerven und eine weitere Verstärkung der Erhabenheit bei den 
konvexen erwarten. Wir hatten aber diese Erscheinung nicht finden 
können. Augenscheinlich muß die Aufgabe auf anderem Wege ge- 
löst werden. Dieser Weg besteht in der Anwendung des Feldprinzips. 
Sein Hauptvorteil besteht darin, daß wir mit seiner Hilfe die geometri- 
sche Gesetzmäßigkeit der Formveränderung als Ganzes feststellen, ohne 
dabei die einzelnen architektonischen Komponenten des Blattes zu be- 
achten. Andererseits können wir, vom Feldprinzip ausgehend und die 
Gesetze des Feldes benutzend, ohne besondere Schwierigkeiten die Gesetz- 
mäßigkeit der Veränderung der Komponenten — Nerven und Maschen — 
ableiten. Wenn wir dagegen das Blatt in seine Bestandteile zerlegt und 
sie einzeln betrachtet hätten, so hätten wir damit die Gesetzmäßigkeit 
des Ganzen außer Acht gelassen. Das weitere wird diese Schlußfolgerung 
erläutern und ihre Gültigkeit aufzeigen. Das vergleichende Studium des 
Wachstumsfeldes eines normalen und experimentellen Blattes muß fest- 
stellen, was unter verschiedenen ökologischen Umständen invariant 
bleibt. 

Das hervorragende Verdienst der Einführung des Feldbegriffes in die 
Biologie gebührt A. Gurwitscu (1912). Obgleich wir die methodologische 
Konstruktion seiner Feldtheorie nicht teilen, halten wir trotzdem diesen 
Begriff für außerordentlich wichtig und fruchtbar. Der Kritik des Stand- 
punktes von GURWITSCH ist ein besonderes Kapitel unserer Arbeit ge- 
widmet, hier aber wollen wir das Feldprinzip in der Form benutzen, die 
unserem Ziele, nämlich der Interpretation der Morphogenese des Blattes 
von 7’. majus am besten entspricht. Dieser spezielle Fall wird uns weitere 
Verallgemeinerungen gestatten. 

Unter Feld werden wir den Raum verstehen, in dem die uns interes- 
sierende Erscheinung vor sich geht, wobei die Koordinaten eines jeden 
Punktes des Feldes die Eigentümlichkeiten dieser Erscheinung im ge- 
gebenen Punkte bestimmen. Diese Charakteristik des Feldes ist der in der 
Physik gebräuchlichen vollkommen adäquat. Die Physik unterscheidet 
zweierlei Arten von Feldern: skalare und vektorielle. Erstere rechnen 
nur mit der Intensität der Erscheinungen, letztere außerdem auch noch 
mit ihrer Richtung. Als Beispiel der ersten Art kann das Temperatur- 
feld dienen, während die magnetischen und elektrischen Felder (wo auch 
von Richtung die Rede sein muß) der zweiten Kategorie angehören. 

Nehmen wir an, daß uns die Verteilung der Temperaturen (z. B. 
durchschnittlich pro Monat oder pro Jahr) in einem bestimmten geo- 
graphischen Gebiete interessiert. Beim Auftragen der gefundenen Tem- 
peraturen auf die Karte erhalten wir ein Netz von Punkten, das nach 
Wunsch beliebig dicht gemacht werden kann. Wenn wir ferner die Punkte 

gleicher Temperatur mit geraden Linien verbinden und die erhaltenen 
gebrochenen Linien mit Hilfe entsprechender Kurven ausgleichen, er- 
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halten wir ein System von Isolinien (Isothermen). Bei Anwendung der 
Interpolierungsmethode kann man die Isothermen in bestimmten, gleich- 
mäBigen Zwischenräumen (je n°) ziehen. Auf diese Weise wird uns ein 
anschauliches und geniigend strenges Bild der Temperaturverteilung in 
der Form eines Feldes zur Verfiigung stehen. Je kleiner n ist, desto 
größer ist die Genauigkeit unserer Konstruktion. Das vektorielle Feld 
unterscheidet sich vom skalaren dadurch, daß hier jedem Punkt ein be- 
stimmter Vektor entspricht, dessen Länge der Intensität der Erschei- 
nung proportional ist, und dessen Richtung die Richtung der Erscheinung 
wiedergibt. . 

Derartig konstruierte Felder sind gut geeignet für eine mathematische 
Bearbeitung, die ihre erschöpfende Charakteristik ergibt und alle Gesetz- 
mäßigkeiten des Feldes ausdrückt. Den wichtigsten Bestandteil dieser 
Charakteristik bildet der sogenannte Gradient. Er wird auf folgende 
Weise gefunden. (Der Vereinfachung wegen werden wir im folgenden 
von einem flachen Temperaturfeld sprechen.) 0 

Nehmen wir zwei benachbarte Isolinien, b+at 
die den Temperaturen {° und (t + À t)® ent- ’ 
sprechen; durch den Punkt M der ersten 
Linie ziehen wir Normalen zu ihr und zur M 
benachbarten Linie (Abb. 17). Bei unendlich 
dauernder Annäherung beider Isolinien wer- 
den die beiden Normalen sich auch unendlich 45, 17. Gradient; seine Größe und 
einander nähern und beim Grenzwerte zu- Richtung gibt Vektor MO an. 
sammenfallen. Auf der gemeinsamen Normalen MN werden sie ein un- 
endlich kleines Segment dN abschneiden. Das Verhältnis (dt: dN) wird 
dann beim Grenzwerte der Gradient unseres skalaren Feldes sein. Der 
Gradient kann an verschiedenen Stellen des Feldes die verschiedensten 
Größen annehmen und verschiedene Richtung haben. Folglich stellt er 
einen Vektor dar, und wir können auf die beschriebene Weise unser 
skalares Feld in ein vektorielles verwandeln. Die Bedeutung des Gra- 
dienten als Charakteristik besteht darin, daß er zeigt, wie die Temperatur 
sich in der Richtung der Normalen ändert. Bezeichnen wir den den Iso- 
linien entsprechenden Zahlenwert als ihr Potential, dann wird die Größe 
des Gradienten die maximale ,,Steilheit‘‘ des Aufstiegs des Potentials 
bestimmen, und seine Richtung wird dann die Richtung der maximalen 
Steilheit sein. 

Diese kurzen Betrachtungen über das physikalische Feld genügen, um 
nunmehr vom Wachstumsfelde des Blattes von 7. majus sprechen zu 
können!. 


1 Diese rein physikalische Interpretation des Gradienten ist somit dem 
„growth-gradient‘ von J.8. HuxLey (Further Work on Heterogonic Growth. Biol. 
Zentralblatt 1927) nicht ganz adäquat. — Die letzte interessante Abhandlung 
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Es fragt sich, ob und auf welche Weise es möglich ist, das Wachs- 
tumsfeld in Form eines physikalischen Feldes auszudriicken. Wie aus 
dem Folgenden zu ersehen sein wird, macht diese Operation keine Schwie- 
rigkeiten außer technischen. Eine solche Konstruktion ist vielmehr am 
ehesten geeignet, die Gesetzmäßigkeiten des Wachstums darzustellen. 

Die Formänderung des Blattes muß natürlich in einem gewissen Zu- 
sammenhang mit dem Charakter des Wachstums seiner einzelnen Gebiete 
stehen. Wie müßte das Wachstum des Blattes vor sich gehen, damit seine 
Form beständig bliebe? Letzteres ist offenbar nur bei einer derartigen 
Wachstumsgeschwindigkeit aller seiner Punkte möglich, die ihren Ra- 
dien-Vektoren, d. h. den Abständen vom Pol proportional ist. Außerdem 
ist es erforderlich, daß die Punkte sich streng längs ihren Radien bewegen. 
Wenn wir am jungen Blatte zwei bestimmte Punkte M, und M, mit den 
Radien r, und r, betrachten, so müssen ihre Zuwachsgrößen (in einer Zeit- 
einheit) a, und a, der Bedingung genügen, daß r;:r; = a,: a, ist. Indem 
wir eine unendlich große Zahl von Punkten mit den Radien r,, re, fs, ra... 
nehmen, müssen wir die Gleichung 

Ay 21 = Ag: Te = Ag: Ts = Ogi Te =... 

erhalten. Im Falle auch nur eine der beiden ste. Bedingungen 
nicht zutrifft, muB das Blatt seine Form im Laufe der Entwicklung än- 
dern; und umgekehrt, falls gewisse Formveränderungen vorliegen, muß 
wenigstens eine der beiden Bedingungen (die radiale Versetzung der 
Punkte oder die Proportionalität der Bewegungsgeschwindigkeit und der 
Länge der Radien) gestört worden sein. Aus den vorhergehenden Kapi- 
teln, in denen wir den Umriß des Blattes in der Kontroll- und Versuchs- 
serie besprachen, ist uns bekannt, daß das Vorhandensein der tangen- 
tialen Komponente der ersten Bedingung und die konchoidale Verände- 
rung der Kontur der zweiten widerspricht. 

Wir schreiten jetzt zum Aufbau des Wachstumsfeldes und zwar zu- 
erst des Feldes eines Blattes, das unter normalen Beleuchtungsbedingun- 
gen wächst. Vor allem müssen wir offenbar die Wachstumsgeschwindig- 
keiten seiner einzelnen Punkte auffinden, um das System der äquipoten- 
tiellen Linien zu konstruieren. Zu diesem Zweck ist es erforderlich, die 
Homologie der Punkte des jungen urid ausgewachsenen Blattes festzu- 
stellen. Das bietet keine Schwierigkeiten, wenn wir für unsere Konstruk- 
tion Schnittpunkte der Nerven oder ihre Einmündungen in die Kontur 
benutzen. Die Nervatur ändert sich mit dem Alter nicht so stark, daß die 
Homologisierung der Adern und der von ihnen gebildeten Maschen ver- 
hindert wäre. Aus Abb. 1 ist ersichtlich, daß die stark entwickelte, ver- 
zweigte Nervatur es erlaubt, ein genügend dichtes Netz der nötigen 
von Huxzeyx (Notes on Differential Growth. Amer. Naturalist 65, 1931) und seine 


„growth - profile““- Konzeption konnten wir schon nicht mehr berücksichtigen. 
(Anmerkung bei der Korrektur.) 
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Punkte zu konstruieren. Die von uns gewählten Punkte sind auf der Ab- 
bildung durch rote Kreise vermerkt. Wir bemühten uns, sie so zu wäh- 
len, daß alle Partien des Blattes nach Möglichkeit gleichmäßig vertreten 
wären. Leider verblieben kleine Lücken, besonders in der Polarzone. 
Wie aus weiterem zu ersehen sein wird, ist nichtsdestoweniger das all- 
gemeine Bild genügend klar. 

Zur Feststellung der Wachstumsgeschwindigkeit einzelner Punkte des 
Blattes verglichen wir das junge Blatt (Abb. 1) mit dem ausgewachsenen 
(Abb. 2). Die Geschwindigkeit wurde als Zunahme 
der Länge des Radius-Vektor des Punktesim Laufe 
der Zeit, die zwischen den beiden angegebenen Sta- 
dien verfloß, in bestimmten Einheiten ausgedrückt. 
Wenn diese Zeit als Einheit angenommen wird, so 
kann der absolute Zuwachs als eine gewisse durch- 
schnittliche Geschwindigkeit des Wachstums des 
gegebenen Punktes angesehen werden. Die Opera- 
tion selbst verlief folgendermaßen: Die Photogra- 
phien beider Blätter wurden so zusammengelegt, 
daß ihre Pole und Symmetrieachsen zusammen- 
fielen. Ferner wurden die Radien-Vektoren der 
Punkte des jungen Blattes gezogen und in den- 
selben Einheiten gemessen. Zur Bestimmung des 
Zuwachses hielten wir es ferner für notwendig, die 
tangentiale Komponente auszuschalten, um die 
radiale Verlegung der Punkte rein hervorzuheben. 
Andernfalls wäre die ganze Konstruktion bedeu- 
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Abb. 18. Elimination der tan- 
gentialen Komponente. M 
und Mı sind die Punkte eines 





tend komplizierter; auBerdem hat die Drehbewe- 
gung der Punkte, die durch die tangentiale Kom- 
ponente ausgedrückt wird, unserer Meinung nach 
eine nur nebensächliche Bedeutung. Aus dem 
homologen Punkt eines ausgewachsenen Blattes 
M wurde ein Lot auf die Verlängerung des Radius- 


ausgewachsenen Blattes, m 
und mı die ihnen entspre- 
chenden eines jüngeren Sta- 
diums. Die Vektoren des Zu- 
wachses mM und mM, sind 
in radiale mP, mıPı und tan- 
gentiale PM, P,Mı zerlegt. Die 
beiden letzten der Symmetrie- 





achse ON zugewendet. 


Vektor OM des jungen Stadiums gefällt (Abb. 18). 
Der Abschnitt mP zwischen der Projektion des Punktes M und dem 
entsprechenden Punkt des kleinen Blattes (m auf Abb. 18) stellt eben 
den radialen Zuwachs dar. Letzterer wurde in gleichen Einheiten ge- 
messen. 

Die auf solche Weise erhaltenen Zahlen des radialen Zuwachses bieten 
die Möglichkeit, das Feld der Geschwindigkeiten des radialen Wachstums 
aufzubauen. Zur Ausführung dieser Arbeit muß man jedoch zur Inter- 
polierung greifen. Denn wir müssen ja eine Reihe von äquipotentiellen 
Linien ziehen, die in gleichmäßigen Intervallen (in gewissen Einheiten des 
Wachstums ausgedrückt) einander folgen. Wenn wir nur die Werte der 
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(5—8) in der Weise, daß sie in den Richtungen verliefen, wo die Punkte 


potentiellen Linien anordnen. Die Technik der Interpolierung war fol- 
gende : In jedem Sektor des jungen Blattes wurden einige Radien gezogen 
mit uns bekannter Wachstumsgeschwindigkeit besonders dicht angeord- 
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net sind. Näheres illustriert Abb. 19. Vier Linien (rechts, die längeren) 
entsprechen hier den Radien, die den 1.—4. Gipfel des jungen Blattes 
passieren. Sie sind aufeinanderfolgend durch R,, R,, R,, R, bezeichnet 
und gehören also der linken Hälfte des Blattes an. 

Diese Kurven drücken den Zusammenhang zwischen der Radienlänge 
der Punkte des jungen Blattes, die den Richtungen der Gipfelradien nahe 
gelegen sind, und der Größe des radialen Zuwachses aus (beides wurde in 
gleicher Weise gemessen). Kreise, Quadrate, Dreiecke und Kreuze ent- 
sprechen den faktischen Punkten. Die Größen des radialen Zuwachses 
liegen auf der Abszissenachse und die Längen der Radien-Vektoren (Ent- 
fernungen der Punkte vom Pol) auf der Ordinatenachse. Die Kurven 
werden aus freier Hand gezeichnet, nach Möglichkeit glatt, mit der Ab- 
sicht, daß sie möglichst eng an den Punkten anliegen. Auf Grund der 
Zeichnung kann man sich davon überzeugen, daß die Kurven genügend 
genau das tatsächliche Verhältnis zwischen den beiden Variablen wieder- 
geben. Wenn wir sie benutzen, ist es nicht schwer, den Radius-Vektor 
des Punktes, der die uns interessierende Größe des radialen Zuwachses 
angibt, festzustellen. Zu diesem Zweck genügt es, auf der horizontalen 
Skala die nötige Größe des Zuwachses zu finden und nach Fällung des 
entsprechenden Lotes, seine Länge bis zum Schnittpunkte mit der Kurve 
zu messen. Folglich können wir nach diesen Operationen auf dem Radius, 
der z. B. durch den ersten Gipfel geht, die Skala des radialen Zuwachses 
auftragen. Jede Teilung der Skala wird einer bestimmten Größe des Zu- 
wachses entsprechen, wobei die Intervalle zwischen den Teilungen einer 
und derselben Größe des Zuwachses entsprechen. Analog bauen wir die 
Skala des Zuwachses auf allen erwähnten radialen Richtungen des vor- 
liegenden Sektors auf. Zur Auffindung der äquipotentiellen Linien des 
Sektors verbinden wir durch gerade Linien Punkte der Skala, die der 
gleichen Größe des radialen Zuwachses entsprechen und gleichen sie 
ferner mit Hilfe von Kurven aus. Auf diese Weise erhalten wir ein Sy- 
stem von Isolinien des Zuwachses unseres Sektors. Indem wir diese Ope- 
ration auf alle Sektoren des jungen Blattes ausdehnen, bauen wir das Sy- 
stem der Isolinien auf seiner ganzen Fläche aus. Hier sei eine Erläuterung 
hinsichtlich des IV. Sektors gemacht: in letzterem treffen die radialen 
Richtungen auf ihrer Bahn keine genügende Zahl von empirischen Punk- 
ten. Infolgedessen waren wir genötigt, hier andere Richtungen einzu- 
schlagen und wählten sie so, daß sie durch Stellen der größten Anhäufung 
von Punkten verliefen. Im übrigen bleibt die Technik des Auffindens der 
äquipotentiellen Linien der vorhergehenden analog. 

Abb.20 stellt das ganze System der äquipotentiellen Linien der 
Wachstumsgeschwindigkeit für das Blatt der Kontrollserie dar. Das ist 
gerade das von uns gesuchte Wachstumsfeld, das in strenger und zugleich 
anschaulicher Form die Gesetzmäßigkeit des radialen Wachstums wieder- 
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gibt?. Wie schon gesagt war, sind die Isolinien auf der Oberfläche des 
stark vergrößerten jungen Blattes (Abb. 1) aufgetragen. Zur Orientierung 
geben wir auf der Zeichnung seinen Umriß (durch eine fette Linie) an. Die 
Grundgesetzmäßigkeit des Feldes, die sogar bei flüchtiger Betrachtung 
der Zeichnung auffällt, besteht in folgendem: Das weite zirkumpolare 
Gebiet des Feldes wird durch einen in hohem Grade gleichartigen Bau ge- 








Abb. 20. Das Feld des radialen Zuwachses. Kontrollreihe. Die fette Linie entspricht dem Umriß 
des jungen Blattes der Abb. 1. Der Übergang von einer Isolinie zur anderen bedeutet einen radial 





Zuwachs gleich 2,096 mm. (Ausführliche Erklärung im Text.) 


kennzeichnet. Die Isolinien besitzen hier eine sehr ähnliche Form und 
sind in gleichen Abständen voneinander angeordnet. Diese Gesetzmäßig- 
keit ist besonders scharf ausgeprägt, wenn jeder Sektorimeinzelnengeprüft 
wird. Wenn wir jedoch entsprechende Gebiete verschiedener Sektoren 
vergleichen, so weist der IV. einen merklichen Unterschied im Ver- 
hältnis zu den anderen auf. Während in den sechs vorderen Sektoren die 


1 Die Intervalle zwischen den Werten benachbarter Isolinien betragen je 
10 Einheiten oder sind 2,096 mm gleich. 
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zirkumpolaren Isolinien Bogen von sehr geringer Krümmung, die im mitt- 
leren Teil des Sektors oft flachgedrückt sind, darstellen (besonders in den 
Sektoren I und VII), ist die Krümmung im IV Sektor bedeutend 
stärker. Diese Tatsache läßt sich folgendermaßen erklären: Die ganze 
geschlossene Isolinie kann als unregelmäßiges Vieleck, dasdurch Elemente 
einzelner Sektoren gebildet ist, betrachtet werden, Wenn wir uns der 
Abb. 1 und 2 zuwenden, so können wir uns vom komplizierten Bestand 
des IV. Sektors überzeugen. Außer den zwei ihn begrenzenden radi- 
alen Nerven gibt es hier noch weitere zwei, die ihnen nicht ganz ähnlich 
sind; am Pol in Form echter Radien beginnend, verzweigen sie sich, bevor 
sie den Rand des Blattes erreichen. Auf diese Weise sind hier drei, jedoch 
nicht genügend scharf ausgeprägte Sektoren angedeutet, weshalb sie den 
drei anderen nicht gleichgestellt werden können. Die echten radialen 
Nerven werden stets von einer Konvexität oder Konkavität des Blatt- 
umrisses begleitet; hier fehlt jedoch beides. Im anfänglichen Stadium 
ist der Rand des Sektors gleichmäßig eingebogen, im Laufe des Wachs- 
tums jedoch macht er die charakteristische Formveränderung durch. Es 
ist natürlich, daß die dreifache Zusammensetzung des IV. Sektors 
einen Einfluß auf den Charakter des Wachstums hat, was die charakte- 
ristischen Eigentümlichkeiten der Form seiner Isolinien nach sich zieht. 
Ihre Mehrzal, und zwar die dritte, vierte, fünfte und sechste, bestehen 
offenbar aus drei Elementen, da diese Bogen dreifach plattgedrückt sind. 
Wir erhalten hier ein Bild, das demjenigen ähnlich ist, welches drei echte 
Sektoren zusammen bieten: es sind hier drei Seiten des Vielecks an- 
gedeutet. 

Zuweilen trifft man Blätter von T. majus, bei denen die beiden ge- 
nannten radialen Nerven des IV. Sektors den Blattrand erreichen. 
In diesem Falle entsprechen ihnen zwei symmetrische Lappen. Dem- 
gemäß besitzt hier das Blatt nicht sieben, sondern neun Lappen: 
die akzessorischen Lappen stehen hinter den anderen der Größe nach zu- 
rück, sind jedoch deutlich ausgeprägt. Zuweilen erreicht nur einer der 
genannten Nerven den Rand des Blattes, und dann gibt es nur einen ihm 
entsprechenden Gipfel. Derartige Tatsachen bestätigen nochmals unsere 
Interpretation des vierten Sektors, der aus drei, nicht vollkommen ent- 
wickelten zusammengesetzt ist. 

Wie schon betont wurde, werden die Isolinien des zirkumpolaren Ge- 
bietes durch gegenseitige Ähnlichkeit und gleiche Entfernung voneinan- 
der gekennzeichnet. Das letzte Kennzeichen läßt sich mit Hilfe des Gra- 
dienten anders ausdrücken. (Der Gradient ist, wie schon gesagt wurde, 
das Verhältnis der Potentialdifferenz zweier unendlich naher Isolinien 
zum Abschnitt der gemeinsamen Normalen, der zwischen ihnen einge- 
schlossen ist.) Unsere Isolinien wurden mit einem willkürlichen, jedoch 
ziemlich kleinen Intervall, eingezeichnet. Die Gleichartigkeit des zirkum- 
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polaren Feldgebietes, die bei einer derartigen Genauigkeit festgestellt ist, 

spricht dafür, daB auch bei weiterer Verringerung des Intervalls die Po- 
tentialdifferenz der benachbarten Isolinien im Verhältnis zum Abschnitt 
der Normalen, die zwischen ihnen eingeschlossen ist, innerhalb der Gren- 

zen der gegebenen Zone konstant bleibt. Mit anderen Worten: diese 
ganze Zone wird durch einen konstanten Wert des Gradienten gekenn- 
zeichnet. Diese Konstanz ist natürlich nicht absolut: hier und da kann 
der Gradient in gewissen Grenzen schwanken. Im IV. Sektor z. B. 
liegen die erste und zweite aquipotentielle Linie einander näher als es die 
Âquidistanz erlaubt ; einzeine kleine Abweichungen sind auch in anderen 
Sektoren anzutreffen. Nicht alle diese Fälle werden durch eine gewisse 
Ungenauigkeit der Interpolierung erklärt. Derartige kleine Abweichungen 
zeigen jedoch keinen bestimmten Charakter, und das ist ja die Haupt- 
sache. 

In einer bedeutenden Entfernung vom Pol wird die Gleichartigkeit 
des Feldes gestört. Die Isolinien fangen an, zuerst schwach, dann, je 
näher zur Peripherie desto stärker, sich zu krümmen. Im I. Sektor 
weist die 16. Isolinie die erste Andeutung einer Krümmung auf. Die 
folgende 17. krümmt sich schon sichtlich, was besonders beim Vergleich 
ihres Abstandes von der vorhergehenden in verschiedenen Sektorgebieten 
bemerkbar ist ; im mittleren Teile des Sektors stehen diese Isolinien merk- 
lich näher aneinander als an der Grenze des Sektors (in der Richtung der 
radialen Nerven). Bei den darauf folgenden drei Isolinien, die der Peri- 
pherie des Blattes entsprechen, setzt sich dieser Vorgang außerordent- 
lich schnell und im schroffen Tempo fort. 

Zur richtigen Beurteilung des Wachstumsfeldes müssen wir uns vor- 
läufig den Fall eines proportionellen Wachstums des Blattes vorstellen. 
Wir erwähnten schon, daß unter solehen Bedingungen der radiale Zu- 
wachs jedes Punktes seinem Abstande vom Pol proportional sein muß. 
Folglich müssen die vom Pol gleich weit entfernten Punkte auch einen 
gleichen Zuwachs besitzen. Je weiter der Punkt des jungen Blattes vom 
Pol entfernt ist, um so größer muß sein radialer Zuwachs sein. Was die 
Isolinien anbelangt, so müssen sie im Falle eines proportionellen Wachs- 
tums eine Reihe konzentrischer und äquidistanter Kreise darstellen. Je 
mehr das vorliegende Gebiet unseres Feldes von einem solehen Aufbau 
abweicht, desto mehr wird hier die Proportionalität gestört. In der aus- 
gedehnten Polarzone ist die Proportionalitätsstörung verhältnismäßig 
gering. Das Wachstum wird in der Richtung vom mittleren Teile (der 
Achse) des Sektors zu seinen Rändern aufgehalten. Indem wir den Pol 
als Zentrum annehmen, ziehen wir der Anschaulichkeit wegen einen 
Kreis durch den Schnittpunkt des 1. Radius mit der Isolinie 10. Wir 
sehen, daß dieser Bogen durch den analogen Schnittpunkt des 2. 
Radius geht. Bei diesem Vorgang bleibt der mittlere Teil der Isolinie dem 
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Pol näher als der gezogene Kreis. Die Punkte des mittleren Teils des 
Sektors besitzen also eine etwas gréBere Wachstumsgeschwindigkeit als 
die ihnen nach dem Abstand vom Pol entsprechenden Randpunkte. 
Diese fiir die Polarzone charakteristische Sachlage andert sich schroff an 
der Peripherie. Wahrend der mittlere Teil des Sektors den früheren Gra- 
dienten bewahrt — das ist aus der Aquidistanz der Isolinien in dem achsi- 
alen Teil des Sektors abzuleiten — erleiden seine seitlichen Gebiete ein 
schroffes Sinken des Gradienten. Das sieht man besonders klar an der 
Verteilung der Isolinien, welche den 1. und 2. Radius schneiden: je 
mehr sie sich den Gipfeln nähern, desto zerstreuter werden sie — hier 
geht eine starke Hemmung des Wachstums vor sich. Der Gradient der 
äuBersten Gipfelteile ist besonders niedrig: die Abstände zwischen den 
Isolinien sind hier mehrmals größer als in der Polarzone. 

Das Feld des I. Sektors gibt also eine klare Vorstellung vom 
Wachstumsgesetz. Sein Polargebiet wächst gleichmäßig, aber nicht voll- 
kommen proportional: die seitlichen Teile werden im Vergleich mit den 
achsialen durch etwas gehemmtes Wachstum gebennzeichnet. Die peri- 
pherische Zone, die eine geringe Ausdehnung hat, weist eine schroffe Ver- 
stärkung der Unproportionalität auf: während der Gradient im achsialen 
Teil seine Konstanz bewahrt, erleidet er in den seitlichen Gebieten des 
Sektors eine starke Abnahme. Eine derartige Hemmung des Wachstums 
der Sektorengipfel äußert sich außerdem in der Änderung der Nervatur: 
indem wir die Zeichnungen eines jungen und ausgewachsenen Blattes der 
vorliegenden Serie vergleichen, sehen wir, wie stark die Maschen, die beim 
1. und 2. Gipfel liegen, plattgedrückt werden. Diese Deformation ist 
augenscheinlich, während die Formänderung der Maschen der Polarzone 
erst beim Messen klar wird. 

Am Beispiel des I. Sektors können wir auch unsere Konchoiden- 
konstruktion prüfen. Falls die Punkte der Kontur mit ein und derselben 
Geschwindigkeit wachsen, so müssen sie auf einer Isolinie liegen. Mit 
anderen Worten, muß die Kontur des jungen Blattes (die auf unserer 
Abbildung durch eine fette Linie bezeichnet ist) mit einer der äquipoten- 
tiellen Linien zusammenfallen oder sich auf natürliche Weise im selben 
System anordnen. 

Was findet aber in Wirklichkeit statt? Die 20. Isolinie läuft fast durch 
den 1. Gipfel und folgt anfangs der Konturlinie des Blattes ziemlich 
genau. Nachdem sie sich jedoch dem 2. Gipfel genähert hat, verläßt 
sie das Blatt und zeigt ferner eine Tendenz zur schroffen Bewegung 
aufwärts. Ihre Kreuzung mit dem 2. Radius müssen wir weit außer- 
halb der Grenzen des 2. Gipfels erwarten. Daraus folgt, daß letzterer 
die Wachstumsgeschwindigkeit des 1. Gipfels noch lange nicht er- 
reicht. Seine Wachstumsgeschwindigkeit liegt innerhalb der Zone, welche 
von der 18. und 19. Isolinie, die den 1. Radius noch lange vor dem 
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Gipfel schneiden, begrenzt ist. Hier begegnen wir wiederum der Gesetz- 
mäßigkeit, die wir schon früher beobachtet haben (Kap. I), und die darin 
besteht, daß die Wachstumsgeschwindigkeit der Blattpunkte in der Rich- 
tung von der Symmetrieachse zum IV. Sektor sich verringert. Diese Er- 
scheinung läßt sich auch in den Grenzen eines Sektors feststellen : die 
Hemmung des Tempos wächst vom 1. Radius zum 2. Auf diese Weise 
liegt der 2. Gipfel auf der Isolinie, welche dem Pole näher ist als die 
des 1. Gipfels. Es ist bemerkenswert, daß der Unterschied im Wachstums- 
tempo der beiden Grenzteile unseres Sektors erst in bedeutender Ent- 
fernung vom Pol sich zu äußern beginnt. 

Im Bezirk der 16. Isolinie ist die Wachstumsgeschwindigkeit immer 
noch dieselbe, und erst nach außen von ihr können wir einen Unterschied 
finden, der weiterhin schnell steigt. 

Schreiten wir nun zur Übersicht der anderen Blattsektoren. Im II. 
Sektor finden wir im allgemeinen dieselben Gesetzmäßigkeiten wie 
im I., darunter die Gleichartigkeit des Feldbaues in der Polarzone. 
Infolge der kleineren Dimensionen dieses Sektors aber (im Vergleich zum 
I. [wir haben dabei hauptsächlich die radiale Richtung im Auge)]), 
liegt die peripherische Zone hier dem Pol näher. Schon die 14. Isolinie 
weist eine leichte Konkavität in ihrem mittleren Teile auf. Gleichzeitig 
ist der Unterschied im Wachstumstempo der seitlichen Teile des Sektors 
bedeutend größer als im I. Sektor. Während der 2. Gipfel zwischen 
der 18. und 19. Isolinie liegt, befindet sich der 3. zwischen der 14. 
und 15. Deshalb wird auch das Konchoidenprinzip hier stärker gestört. 
Infolge der bedeutenden Unterschiede in der Wachstumsgeschwindigkeit 
der Sektorenteile können die vier letzten Isolinien des oberen Teiles nicht 
auf den unteren fortgesetzt werden. Der Unterschied im Wachstums- 
tempo i schon von der 1. Isolinie, die den 3. Radius in einem 
größeren nd vom Pol schneidet als den 2. 

Im III. Sektor ist der Anfang der peripherischen Zone dem Pol noch 
näher als im vorhergehenden. Die Konkavität beginnt schon von der 
9. Isolinie. Infolge der ungenügend dichten Verteilung der gewählten 
Punkte konnten wir für den IV. Sektor das Feld der Gipfelbezirke 
nicht mit genügender Genauigkeit aufbauen; die Hemmung des Wachs- 
tums gerade dieser Gebiete ergibt sich jedoch aus den Skalen, die 
auf dem 3. und 5. Radius aufgetragen sind: die Isolinien werden in 
der Richtung zur Peripherie merklich zerstreuter. Die Sektoren V, 
VI und VII weisen im Verhältnis zu den ihnen symmetrischen III, II und 
I keine besonderen Unterschiede auf. 

Weiter oben beriefen wir uns schon auf Abb. 19, die den Zusammen- 
hang zwischen den Entfernungen der Blattpunkte vom Pol und der Ge- 
schwindigkeit ihres Wachstums darstellt. Um das von der Zusammen- 
setzung der Sektoren aus zwei verschiedenen Wachstumszonen — der 
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polaren und peripherischen — Gesagte zu demonstrieren, lohnt es sich, 
zu dieser Abbildung nochmals zurückzukehren. Dort sind die Angaben 
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Die Strichlinien R\ sind dieselben wie auf der Abb. 19 und werden zum Zwecke eines Vergleichs angeführt. Näheres s. Abb. 19. 
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Abb. 21. Kurven des Zusammenhangs der Zuwachsgröße und der Polentfernung. Linien R,—R;,,, entsprechen den Radien, die durch die 
maximalen Einkerbungen der Sektoren Z—III gezogen sind. Die längeren Linien gehören der Kontrolle, die kürzeren der Versuchsreihe. 
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für vier Radien angeführt. Es ist nicht schwer zu bemerken, daß alle vier 
Kurven ein und denselben Charakter haben: vom Anfang an sind sie in 
größerer Ausdehnung fast geradlinig und erhalten erst später eine be- 
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deutende Kriimmung, indem sie sich schroff aufwärts biegen. Die spe- 
zifischen Charaktere beider Zonen treten hier vollkommen klar zutage. 

Etwas anderes sehen wir auf Abb. 21, wo ein analoger Zusammenhang 
für die Radien gegeben ist, welche die achsialen Teile der ersten drei Sek- 
toren passieren und zwar diejenigen Punkte der Kontur des jungen 
Blattes, die ihren allertiefsten Ausrandungen entsprechen (R, — I. Sek- 
tor, Ryr — IL. Sektor, R,;,;; — I. Sektor). Dieser Zusammenhang unter- 
scheidet sich scharf von demjedigen, den wir soeben für die Radien ge- 
funden haben, die die Gipfel passieren; die Kurve hat eine mehr oder 
weniger deutlich ausgeprägte geradlinige Form in ihrer ganzen Ausdeh- 
nung. Jedenfalls gibt es hier keine Spur von Aufwärtskrümmungen. 
(Zum Vergleich ist auf der Zeichnung auch ein Radius dargestellt, der 


den 1. Gipfel passiert.) 


Nachdem wir das Wachstum des Blattes der Kontrollreihe besprochen 
haben, müssen wir, bevor wir zur Versuchsreihe übergehen, zur Grund- 
frage nach den Invarianten der Entwicklung, die wir am Anfange gestellt 
haben, zurückkehren. Darf man von irgendwelchen invarianten Eigen- 
schaften des Feldes im Laufe der von uns erforschten Etappe der Form- 
entwicklung des Blattes sprechen und, falls es so ist, von welchen eigent- 
lich? Unser Feld der Wachstumsgeschwindigkeit war so konstruiert, daß 
die ganze Zeitperiode vom Stadium des jungen Blattes, das aus der 
Knospe entsproß, bis zum ausgewachsenen als Einheit angenommen 
wurde. Auf diese Weise drückte es eine gewisse summarische Geschwin- 
digkeit des Wachstums aus. Auf Grund dessen können wir ohne beson- 
dere Schwierigkeiten das Feld der durchschnittlichen täglichen, stünd- 
lichen usw. Geschwindigkeiten erhalten. Daraus folgt jedoch nicht, daß 
die Eigenschaften des Feldes im Laufe des gegebenen Abschnittes der 
Morphogenese tatsächlich konstant bleiben. Zur Lösung dieser Frage 
müßten wir eine Reihe von Geschwindigkeitsfeldern für einzelne Etappen 
der Morphogenese konstruieren und dann durch ihren Vergleich mitein- 
ander über die Invarianten der Entwicklung urteilen. Derartige Kon- 
struktionen haben wir dann auch ausgeführt. Wir verglichen das junge 
Blatt mit den Zwischenstadien und ebenso einige der Zwischenstadien 
mit den benachbarten. Die konstruierten Felder haben dasselbe Aus- 
sehen wie die von uns genau untersuchten. Die Geschwindigkeiten des 
Wachstums der verschiedenen Bezirke des Blattes bleiben im Verhältnis 
zu einander beständig, und wir können beide charakteristischen Zonen 
des Feldes, von denen oben die Rede war, konstatieren. Invariant ist 
also das Gesetz der Verteilung des Gradienten, mit anderen Worten, der 
Bau des Gradientenfeldes. 

Zum Schluß dieses Kapitels wollen wir noch die Frage der tangentialen 
Komponente betrachten. Bis jetzt sprachen wir (Kap. I, IT) davon nur 
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hinsichtlich der Gipfelpunkte des Blattes. Und doch begleitet sie gewisser- 
maBen die radiale Verschiebung aller Punkte des Blattes. Zum Zweck 
eines exakten Studiums des Gesetzes der Verteilung dieser Komponente 
auf der Blattoberfläche müBten wir auch für sie ein Feld konstruieren wie 
für die radiale Komponente. Da sie aber eine nebensächliche Bedeutung 
hat und wir unseren Artikel nicht zu stark ausdehnen wollen, begnügen 
wir uns mit summarischen Hinweisen. Die erste Gesetzmäßigkeit der tan- 
gentialen Komponente besteht darin, daß sie in allen Bezirken des Blattes 
inradialer Richtung vom Pol zur Peripherie steigt. Indem sie am Pol —0 
ist, erreicht sie an der Peripherie eine bedeutende Größe. Die Verände- 
rung der absoluten Größe geht so vor sich, daß wir ein schnelles Anwach- 
sen der Komponente von der Symmetrieachse in der Richtung desIV.Sek- 
tors feststellen können. Im Gebiet des I. Sektors, das der Symmetrie- 
achse anliegt, ist die Komponente klein. In dem Bezirk jedoch, der dem 
II. Sektor anliegt, ist ihre Größe bedeutend. Indem sie im II. Sektor 
weiter steigt, erreicht sie ihr Maximum im vorderen Teile des folgenden 
III. und wird dann kleiner. Im linken Teile des IV. Sektors ist aber die 
Komponente immer noch bedeutend, und nur in seinem rechten Teil läßt 
sich eine bedeutende Verkleinerung beobachten. Hier in der Nähe des 
V. Sektors fällt sie bis 0, worauf sie von neuem zu steigen anfängt, jedoch 
schon in entgegengesetzter Richtung; bis jetzt hatte sie die Uhrzeiger- 
richtung, jetzt ist sie ihr entgegengesetzt. Das nächstfolgende Maximum 
der Größe der tangentialen Komponente fällt auf den VI. Sektor; an der 
Symmetrieachse verschwindet sie allmählich. Es sei noch bemerkt, daß 
diese Komponente in der rechten Hälfte des Blattes viel schwächer aus- 
geprägt ist als in der linken. Außerdem gibt es hier kein derartiges ge- 
setzmäßiges Abnehmen und Steigen, wie in der linken Hälfte, da zwischen 
dem IV. Sektor und der Symmetrieachse sich lokale, schwach ausgeprägte 
Maxima und Minima der Komponentengröße beobachten lassen. 
Hinsichtlich der radialen Komponente finden wir nur eine ge- 
ringe Asymmetrie. Anders verhält sich die Sache mit der tangentialen. 
Im Falle einer strengen Symmetrie müßte man ihre maximale Größe in 
den symmetrischen Sektoren erwarten. Tatsächlich jedoch sehen wir, 
daß, während das Maximum in der linken Hälfte des Blattes den III. Sek- 
tor trifft, es in der rechten nicht auf den V., sondern auf den VI. Sektor 
fällt. Das Abnehmen bis 0 und die Änderung der Richtung in die ent- 
gegengesetzte müßten auf die Fortsetzung der Symmetrieachse fallen, 
die den IV. Sektor in der Mitte schneidet. Tatsächlich aber liegt die Null- 
zone im rechten Teil dieses Sektors und ist also stark verschoben. Die 
Asymmetrieerscheinungen bei T. majus gehören aber schon ins Gebiet 
der individuellen Variabilität, die für das Thema vorliegender Arbeit kein 
besonderes Interesse bietet. 
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IV. 

Zur Beurteilung der Eigentiimlichkeiten des Blattwachstums in der 
Versuchsreihe haben wir eine der vorhergehenden analoge Bearbeitung 
des Stoffes durchgeführt. Abb. 22 stellt ähnlich Abb. 20 das Feld des Zu- 
wachses der Punkte des jungen Blattes vom Moment des Austretens des 
Blattes aus der Knospe bis zum ausgewachsenen Stadium dar. 

Zum Aufbau des Feldes benutzen wir ein Netz von Punkten wie beim 
Blatt der Kontrollreihe und in ungefähr gleicher Anzahl (Abb. 12). An- 
ders verhält sich die Sache mit der tangentialen Komponente. Wie be- 
reits bemerkt wurde, ist sie hier viel schwächer entwickelt als im Kontroll- 
blatt. Infolge einer strengeren Symmetrie des Blattes fällt hier der Ort 
der Änderung ihrer Richtung (in der linken Hälfte des Blattes nach dem 
Uhrzeiger und in der rechten in der entgegengesetzten) fast genau auf das 
Gebiet der Symmetrieachse im IV. Sektor. Die Änderung der Richtung 
hat sonst häufig auch einen rein lokalen Charakter, indem sie ziemlich 
regellos in verschiedenen Bezirken des Battes auftritt. Auch die absolute 
Größe dieser Komponente variiert unregelmäßig, deshalb können wir 
hier keine strenge Gesetzmäßigkeit, wie in der Kontrollreihe, feststellen. 

Unsere Versuche, die tangentiale Komponente auszuscheiden, über- 
zeugten uns zur Genüge davon, daß diese Operation in vorliegendemFalle 
fast gar keinen Einfluß auf die allgemeine Größe der Verlegung der Punkte 
ausübt. Das veranlaßte uns, als Zuwachs einfach die Differenz der Ent- 
fernungen der homologen Punkte beider Stadien vom Pol anzunehmen; 
entsprechend wird die tatsächliche Verlegung der Punkte von uns als ra- 
dial angesehen. 

Die Intervalle der Isolinien des Feldes waren dieselben wie in der Kon- 
trollreihe. Da das Blatt bei abgeschwächter Belichtung nur bedeutend 
kleinere Dimensionen erreicht als bei normaler, steht der Zuwachs hier 
dem des Kontrollblattes bedeutend nach. Deshalb sind auf Abb. 22 die Ent- 
fernungen der Isolinien desZuwachses voneinander größer alsauf Abb. 20, 
obgleich die Potentialdifferenzen benachbarter Linien in beiden Fällen 
gleich sind. 

Untersuchen wir nun die allgemeinen Gesetzmäßigkeiten des kon- 
struierten Feldes und vergleichen wir seinen Bau mit demjenigen des 
Kontrollblattes. Das erste, was ins Auge fällt, ist das Vorhanden- 
sein der beiden Wachstumszonen, die wir schon für die Kontrollserie fest- 
gestellt haben. Im zirkumpolaren Gebiet treffen wir wiederum äqui- 
distante Linien und zwar von sehr beständiger Form. (Es sei hier bei- 
läufig bemerkt, daß sie im IV. Sektor durch eine Abplattung gekenn- 
zeichnet werden, die wir auch von der Kontrollreihe her kennen.) An der 
Peripherie des Blattes ändert sich das Bild schroff: die Isolinien ver- 
wandeln sich hier aus unbedeutend gekrümmten Bogen in auffallend 
(dabei in entgegengesetzter Richtung) gekrümmte. Infolge des starken 
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Zurückbleibens der Wachstumsgeschwindigkeit an den Gipfeln wird die 
Äquidistanz der Isolinien gestört. Diese Hemmung der Geschwindigkeit 
läßt sich an den Hauptradien leicht verfolgen. Die Form der äußeren 
peripheren Linien entspricht im allgemeinen, wie auch im Kontrollblatte, 
der Kontur des jungen Blattes. Der Grund der Tatsache, daß diese Ana- 
logie nicht vollständig ist, wurde von uns schon hinsichtlich des Kon- 
trollblattes besprochen, hier gibt es nichts prinzipiell Neues. Die Intensi- 
tät des Wachstums verringert sich in der Regel in der Richtung von der 
Symmetrieachse zum IV. Sektor. Eine Ausnahme bildet der 2. Gipfel, 





Abb. 22. Feld des Zuwachses, Versuchsreihe. Die Bezeichnungen und die ganze Konstruktion wie 
Abb. 20. 


der im gegebenen Falle intensiver wächst als der 1. Übrigens bleibt 
die Gesetzmäßigkeit dieselbe, was sich aus dem Vergleich der Isolinien 
der beachbarten Gipfel feststellen läßt. Wir müssen noch auf die Eigen- 
tümlichkeit aufmerksam machen, daß die peripheren Linien im mittleren 
Teil einiger Sektoren stärker aneinander gerückt sind als die polaren. 
Das ist besonders stark im IV. Sektor, schwächer im II. zu bemerken. 
Als Illustration können wir auf Abb. 21 hinweisen; hier ist der Zusammen- 
hang zwischen der Größe des Zuwachses und der Entfernungen der Punkte 
vom Pol wiedergegeben. Die drei Linien (links, die kürzeren) R,, R;,. 
R;rı entsprechen den Radien der mittleren Gebiete des I., II. und III. Sek- 
toren des Versuchsblattes, die obere aber (R,), die zum Vergleich an- 
Planta Bd. 15. 22 
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geführt ist, dem 1. Radius! Die Abweichungen des Verlaufs dieser Kur- 
ven von der Geradlinigkeit in der oder jener Richtung deuten auf Be- 
schleunigungen oder Hemmungen des Zuwachses hin. Auf Abb. 19 sehen 
wir analoge Kurven des Zusammenhanges für die Radien der vier Gipfel 
der linken Seite des Blattes (R, — R,), die uns erlauben, über die Hem- 
mung des Wachstumstempos an den Gipfeln zu urteilen. Diese Kurven 
gestatten eine gute Beschreibung der Erscheinung : wir sehen, wie eng die 
Punkte, die den tatsächlich beobachteten Fällen entsprechen, ihnen an- 
liegen. Die Kurven des Versuchsblattes sind in der Zeichnung zusammen 
mit den Kontrollkurven aufgetragen (rechts), und wir können ihre gegen- 
seitige Ähnlichkeit konstatieren. Die beschriebene Feldkonstruktion findet 
sich, wie wir festgestellt haben, auch in den Zwischenstadien des Wachs- 
tums und der Formänderung des Blattes. 

Indem wir die Gesetzmäßigkeiten der Blattfelder der Kontroll- und 
Versuchsreihe feststellen, lösen wir die Grundfrage, die wir am Anfange 
stellten. Bei allen Formverschiedenheiten des Blattes in den aufeinander- 
folgenden Wachstumsstadien finden wir eine gewisse Invariante der Mor- 
phogenese, die ihre Bedeutung im Verlaufe derselben bewahrt (streng 
genommen in der Zeit vom Austritt aus der Knospe bis zum ausgewachse- 
nen Blatt). Sie äußert sich in der Konstanz der Konstruktion des Feldes, 
soweit letzteres durch die gesetzmäßige Verteilung des Gradienten ge- 
kennzeichnet wird. Das bezieht sich sowohl auf die Kontroll- wie auch 
auf die Versuchsblätter. Andererseits zeigt der Vergleich der Felder beider 
Serien, daß ihnen wiederum ein gemeinsames Gesetz zugrundeliegt. Folg- 
lich können wir davon sprechen, daß der Charakter der Verteilung des 
Gradienten auch unter verschiedenen ökologischen Bedingungen in- 
variant bleibt. Der primäre Unterschied der Konturen der Blätter beider 
Reihen wird, wie wir oben gesehen haben, schon im Augenblick des Aus- 
tritts des Blattes aus der Knospe bestimmt. Im weiteren Verlauf der 
Morphogenese übt die Beleuchtungsintensität nur auf das allgemeine 
Wachstumstempo und nicht auf die Form einen Einfluß aus. Demgemäß 
wird hier eine eigenartige Kombination der Wirkung des inneren und 
äußeren Faktors beobachtet (unter dem inneren Faktor verstehen wir 
hier das dem Blatte eigene Gesetz des Feldbaues). 


V. 

Nachdem wir die Eigenschaften der Wachstumsfelder aufgeklärt ha- 
ben, können wir leicht verschiedene spezielle Fälle der Morphogenese 
voraussehen, in denen ihr Verlauf künstlich abgeändert wird oder auf 
natürliche Weise sich vom oben beschriebenen unterscheidet. 

Wir geben hier zwei Beispiele dieser Art an. 

Im ersten Falle wurde das Blatt der Pflanze, die unter normalen Be- 
leuchtungsbedingungen aufwuchs, künstlich deformiert. Die Operation 
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wurde am jungen Blatte vorgenommen, das der Knospe eben entsprossen 
war, und bestand im Entfernen des zweiten Lappens. Auf Abb. 23 ist das 
Blatt vor der Operation dargestellt; daselbst ist auch die Schnittlinie ge- 
zeigt : sie verläuft von der Ausrandung des II. Sektors zu jener des I., in- 
dem sie den zweiten Lappen und einen kleinen Teil der linken Seite des 
I. Sektors abschneidet. Weiterhin wurde das operierte Blatt sich selbst 
überlassen. Um die Formveränderungen zu verfolgen, wurde es von Zeit 
zu Zeit photographiert. 

Welche Formveränderungen müssen wir hier weiterhin erwarten, in- 
dem wir vom festgestellten Feldgesetz ausgehen? Die Schnittlinie kreuzt 
die Isolinien verschiedener Potentiale ; an die neugebildete Peripherie tre- 
ten jetzt Bezirke des Blattes, die eine im Vergleich zur alten Peripherie ab- 
weichende Wachstumsgeschwin- 1 
digkeit besitzen. Es ist selbst- 
verständlich, daß das Konchoi- 
denprinzip für die neue Peri- 
pherie nicht mehr anwendbar 
sein kann. Der ganze linke obere 
Quadrant des Blattes, der aus 
dem I. und II. Sektor besteht, 
muß sich dem Gang der Mor- 
phogenese nach von den übrigen 
Quadranten des Blattes unter- 
scheiden, die die normalen Ent- 
wicklungsbedingungen beibe- 
halten. 

Die Schnittlinie nimmt im mr En a a SEE en Le ui 
I. Sektor zwei Bezirke ein. Der 
eine liegt am 1. Gipfel und ist kaum geschädigt, da hier nur ein schmaler 
Rand des Lappens abgeschnitten ist. Deshalb darf hier ein intensives 
Wachstum erwartet werden, das dem normalen nahekommt. Das zweite 
Gebiet ist der Bezirk des abgeschnittenen Lappens. Hier legt die Schnitt- 
linie tiefe Teile des Blattes frei, die der zirkumpolaren Zone angehören. 
Insoweit die neue Peripherie die Wachstumsgeschwindigkeit dieses Ge- 
bietes bewahren wird, müssen wir hier im Verhältnis zu den benachbarten 
(ersten und zweiten) Lappen ein starkes Zurückbleiben erwarten. Auf 
diese Weise muß sich im Laufe des Wachstums des Blattes an dieser 
Stelle eine stark ausgeprägte Einbuchtung entwickeln, deren Größe 
man auf Grund des Feldgesetzes bestimmen könnte. An welcher Stelle 
wird diese Einbuchtung am tiefsten sein? Augenscheinlich dort, wo die 
Stellen der geringsten Wachstumsgeschwindigkeit freigelegt werden, 
d.h., wie aus Abb. 23 ersichtlich ist, im II. Sektor etwas hinter dem 


2. Radius. 
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Ein Blick auf Abb. 24, die das operierte Blatt im ausgewachsenen 
Stadium darstellt, überzeugt uns von der Richtigkeit der gestellten Pro- 
gnose. Die erwartete Einbuchtung an Stelle des abgeschnittenen Lappens 
existiert tatsächlich, wobei ihre tiefste Stelle auf das Gebiet fallt, das 
hinter dem 2. Radius liegt. Die anderen Teile der Kontur des Qua- 
drants, die entweder nur schwach oder gar nicht von der Schnittlinie ge- 
troffen sind, erfuhren ein intensives Wachstum. Das eben haben wir auch 
nach unserer Prognose erwartet. Damit ist aber die Sache noch nicht er- 
schépft. Gleichzeitig ergibt sich folgendes Nebenresultat der Operation: 








4 5 
Abb. 24. Operiertes Blatt in ausgewachsenem Zustande. 


der rechte obere (teilweise auch der rechte untere) Quadrant des Blattes 
entwickelt sich stärker als man bei normalen Wachstumsverhältnissen 
erwarten kénnte. Im linken Teile des VII. Sektors existiert eine stark 
ausgeprägte tangentiale Komponente, die gegen den Uhrzeiger gerichtet 
ist, und der 1. Radius erleidet eine bedeutende Biegung seines distalen 
Teiles nach links. Diese Erscheinung läßt sich leicht erklären, wenn wir 
uns daran erinnern, was wir über die Verteilung der Größe und Richtung 
der tangentialen Komponente erfahren haben (siehe Kap. III). Im Ge- 
biet des 1. Radius treffen normalerweise Komponenten, die gegeneinan- 
der gerichtet sind, zusammen. Sie müssen sich hier offenbar gegenseitig 
aufheben. Beim operierten Blatt ist aber die tangentiale Komponente des 
linken oberen Quadrants auf einer bedeutenden Strecke der Peripherie 
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anulliert worden, d. h. gerade dort, wo sie normal stark ausgeprägt ist. 
Auf diese Weise findet die ihr entgegengerichtete tangentiale Kompo- 
nente des rechten Quadrants keinen Widerstand an der Peripherie des 
Blattes. Infolgedessen lenkt sie den 1. Radius nach links (gegen den Uhr- 
zeiger). 

Wenden wir uns nun zur Analyse des zweiten Beispiels. 

Die Blätter von T. majus werden durch einen schroffen Dimorphis- 
mus gekennzeichnet, den wir bis jetzt nicht erwähnt haben. Das erste 
Paar (primärer) Blätter hat eine Form, durch die es sich von allen darauf- 
folgenden Blättern unterscheidet. „Anstatt der üblichen sieben Lappen 





Abb. 25. Primäres Blatt von T. majus. Die innere Kontur entspricht einem jungen Stadium, die 
äußere dem ausgewachsenen Blatte. 

gibt es hier nur drei, die sämtlich vorn liegen. Die hintere Hälfte des 
Blattes besitzt keine Lappen und hat einen abgerundeten Umriß (siehe 
Abb. 25, den inneren Umriß). Entsprechende Unterschiede gibt es auch 
in der Nervatur: die vorderen Hauptradien erreichen die Kontur des 
Blattes, indem sie Achsen der Lappen bilden, während die hinteren sich 
in der Richtung der Kontur krümmen. 

Hier entsteht folgende Frage: auf welche Weise ändert sich mit dem 
Alter die Form des primären Blattes, und findet hier das Konchoiden- 
prinzip Anwendung? Eine Antwort auf diese Frage erhalten wir beim 
Vergleich des jungen, kürzlich aus der Knospe getretenen Blattes mit dem 
ausgewachsenen (Abb. 25, äußere Kontur). Wir sehen, daß die anfangs 
tiefen Einbuchtungen des vorderen Teiles des Blattes sich allmählich 
vermindern, was die Ausgleichung der Kontur des Blattes zur Folge hat. 
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Das war auch zu erwarten, sofern die Bewegung der Punkte der Kontur 
nach dem Konchoidengesetz verläuft. Außerdem muß der hintere Teil 
der Kontur des Blattes eine weitere Abrundung, die tatsächlich be- 
obachtet wird, erleiden. Das Feld der Wachstumsgeschwindigkeiten des 
primären Blattes ist von uns nicht erforscht worden, aber nach Analogie 
mit allem Vorhergehenden haben wir das Recht, auch hier ähnliche Ge- 
setzmäßigkeiten vorauszusetzen. 

Wir sehen also, daß beide untersuchten Beispiele ganz verschiedener 
Art unsere allgemeine Auffassung bestätigen. 


In der vorliegenden Abhandlung besprachen wir nur einen engen Kreis 
von Erscheinungen und bemühten uns, sie von einem allgemeinen Stand- 
punkte aus zu erklären. Das Konchoidenprinzip, das wir für das Wachs- 
tum der Blätter von T. majus angewandt haben, hat, wie wir sahen, 
ziemlich gute Resultate ergeben. Es ist vollkommen natürlich, zu fragen, 
ob es nicht eine weitere Anwendung im Gebiete der Morphogenese ver- 
schiedener Vertreter der organischen Welt findet? Es ist interessant, daß 
der Name ,,Konchoide“ vom griechischen Namen der Molluskenschale 
herrührt. Das läßt sich dadurch erklären, daß die Umrisse der Schalen 
von Lamellibranchiaten dieser Kurve entsprechen. Soweit diese Gesetz- 
mäßigkeit der Form in verschiedenen Altersstadien existiert, muß man 
annehmen, daß auch die Morphogenese der Muscheln dem Gesetz der 
Kurvenschar unterworfen ist. In seiner kürzlich erschienenen Arbeit be- 
spricht SPORN1 die Frage über die weite Anwendung der Konchoiden zur 
Charakteristik der Form der Molluskenschalen. Indem er eine Reihe von 
Gattungen erwähnt, führt er jedoch dabei keine Messungen seiner Ob- 
jekte an und behandelt die Frage entweder rein mathematisch oder vom 
Standpunkt der Anpassung der Muschelform an die Existenzbedingun- 
gen. Er kommt zum Schluß, daß nur die Konchoide von NIKOMEDES im 
gegebenen Falle in Frage kommt. (Derselbe Verfasser bespricht in seiner 
anderen Arbeit? die Frage über die mathematische Charakteristik der 
Blattform, eine Reihe ähnlicher Untersuchungen anderer Autoren da- 
durch fortsetzend, und betrachtet die Kontur des Blattes vom Stand- 
punkt der „idealen Form‘. Bei Untersuchungen der Altersveränderung 
der Blattform wendet er hier das Prinzip des goldenen Schnittes an). 

Es scheint, daß auch bei den Fischen die Altersveränderungen der 
Schuppenform nach dem Konchoidentypus vor sich gehen, da hier, 
wenigstens bei einigen Arten, mit dem Alter eine Ausgleichung der Ein- 


1 Sporn, E.: Über die Gesetzmäßigkeiten im Bau der Muschelgehäuse. 
Roux’ Arch. 108 (1926). 

2 Sporn, E.: Einiges über Ideal-, Normal- und Individualformen der Blätter. 
Roux’ Arch. 107. (1926). 
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kerbungen an den Schuppen stattfindet!. Es läßt sich denken, daß sich 
auch andere derartige Beispiele in der Tier- und Pflanzenwelt werden 
finden lassen. 

VI. 

In diesem Kapitel werden wir die Konzeption des embryonalen Fel- 
des von GURWITSCH behandeln und dann, auf Grund der Kritik dieser 
Konzeption, unseren eigenen Standpunkt darlegen. Auf diese Weise 
werden wir auch dem Problem der Ganzheit nahe kommen, wovon schon 
in der Einleitung die Rede war. 

Die Grundzüge der Theorie der-Morphogenese von GURWITSCH sind 
folgende: Der sich entwickelnde Organismus wird als dualistisch gebaut 
betrachtet; er ist nicht durch das materielle Substrat erschöpft, da außer 
demselben noch ein anderer, nicht weniger wichtiger Faktor besteht — 
das Feld. Die Einführung dieses Begriffes wurde durch den Wunsch her- 
vorgerufen, eine Interpretation der Grundtatsache zu geben, daß die 
Zellen, die den Organismus bilden und an und für sich nur elementare 
Eigenschaften besitzen (Wachstum, Vermehrung, Fortbewegung usw.), 
schließlich zur Bildung der gesetzmäßigen organischen Gestalten führen, 
die außerdem noch gesetzmäßige Wandlungen durchlaufen. 

Versuche, den Verlauf der Morphogenese vom zellulärdeterministi- 
schen Standpunkt aus zu erklären, führen unumgänglich zu Mißerfolgen, 
da sie eine Reihe außerordentlich komplizierter und höchst unwahrschein- 
licher Zulassungen erfordern. Deshalb wählt GuRwITscH einen dia- 
metral entgegengesetzten Weg. Zellen eines bestimmten Bezirkes oder 
Einheiten höherer Ordnung, die selbst aus Zellen bestehen, werden als 
äquipotentiell angenommen. Es gibt jedoch einen Faktor, der ihr Ver- 
halten normiert, indem er den Elementen neue Eigenschaften mitteilt. 
Das Wirkungsgebiet dieses Faktors wird als sein Feld bezeichnet. Das 
Verhalten der Zellen ist also die Funktion ihrer Lage in diesem Felde 
und zu gleicher Zeit Funktion ihrer Eigenschaften. 

Das Gesagte wollen wir an der Morphogenese der Gehirnblasen der 
Selachier, die GURWITSCH in seinem Artikel von 1914 ausführlich schil- 
dert, erläutern. Wenn wir uns einem der ersten Stadien der Entwicklung 
der Epithelplatte zuwenden, müssen wir nach GURWITSCH zulassen, daß 
außer dem sichtbaren mehrschichtigen Epithel, das die Blasenwand bil- 
det, noch eine „dynamisch präformierte Morphe“ existiert. Die Morphe, 
obgleich unsichtbar, äußert sich durch ihre Einwirkung auf den materiel- 
len Teil des Keimes. Sie besitzt eine strenge Lokalisation und Konfigu- 
ration und erscheint im Verhältnis zu den Zellen des Epithels als tropi- 
sches, anziehendes Zentrum. Der Einfluß der Morphe auf die Zellen ist 
ihrer Entfernung von ihnen umgekehrt proportional. Demzufolge 

1 Auf dieses Beispiel hat Frl. T. DEMENTIEWA freundlichst unsere Aufmerk- 
samkeit gelenkt. 
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erzeugt die Morphe ein Feld, dessen Potential mit der Entfernung der 
Zelle von der Morphe sinkt. Mittels einer scharfsinnigen Kritik seiner An- 
gaben zeigt GURWITSCH, wie die präformierte Morphe, die das Verhalten 
der Zellen leitet, sie mit einer solchen Geschwindigkeit und in solchen 
Richtungen sich zu bewegen zwingt, daß die Zellen sich der definitiven 
Konfiguration des gegebenen Organs entsprechend anordnen. Die Lage 
des Anfangsstadiums im Felde bestimmt auch die Konfiguration aller 
Zwischenstadien, da sie natürlich, und dabei rein geometrisch, aus den 
räumlichen Beziehungen des Substrats und der Morphe hervorgehen. 
Folglich ist die Änderung der Form des Organs nach Guewrrsox das Er- 
gebnis der Wechselwirkung beider Faktoren: des sich beständig ändern- 
den Substrats und der leitenden Wirkung des invarianten Feldes, das 
seinerseits durch die Konfiguration der Morphe bestimmt wird. Diese 
Invarianz des Feldes ist in dem Sinne relativ, daß seine Eigenschaften 
sich wohl ändern können, aber-in einem anderen Niveau. 

Führen wir nun ein anderes Beispiel von Gukwrrsc# an (1922). Hier 
ist die Rede von der Formentwicklung der Hutpilze des gymno- und 
angiokarpen Typus. Im ersten Falle verläuft die Morphogenese folgen- 
dermaßen. Aus dem dichten Sklerotium tritt der Keim des Fruchtkörpers 
hervor. Er besteht aus einem Bündel von Hyphen, die ungefähr einan- 
der parallel angeordnet sind und ein dichtes Gebilde mit einer konischen 
Spitze darstellen. Zur Zeit der Hutbildung weichen die Enden der äußeren 
peripheren Hyphen von der vertikalen Lage seitwärts ab und zwar so, 
daß ihre Gesamtheit einen Kreis andeutet, der zur Achse des Frucht- 
körpers senkrecht steht. Diese Kreislinie bildet sozusagen den geometri- 
schen Ort der Hyphenenden und deutet den zukünftigen Hut des Pilzes 
an. Während eine immer größere Anzahl von Hyphen an diesem Prozeß 
teilnimmt, bildet sich ein Gewölbe, das ringförmig den Fruchtkörper 
umgibt. Später erleidet es weitere Differenzierung und ergibt allmählich 
die Hymenialregion. Gleichzeitig bilden sich nach und nach die kon- 
vexen Konturen der Hutoberfläche aus. Daneben verläuft der Vorgang 
der Ausgleichung der Oberfläche: die Hyphenenden, die anfangs un- 
regelmäßig und zerstreut aus der Kontur des Hutes nach allen Seiten 
hervortreten, lehnen sich allmählich an sie an und ergeben schließlich 
eine glatte Hutkontur. 

Der angiokarpe Typus unterscheidet sich vom vorhergehenden haupt- 
sächlich dadurch, daß die Hymenialregion sich nicht außen, sondern in- 
nerhalb des Fruchtkörpers ausbildet. Dementsprechend wird hier das 
Konvergieren der Hyphen zu einem inneren Kreise beobachtet, der in 
der Masse des Fruchtkörpers liegt. Außerdem konvergieren die Hyphen 
mit ihren seitlichen Abzweigungen und nicht mit ihren Enden, wie im 
vorigen Beispiel. 

Das Wesentliche der beschriebenen Vorgänge besteht nach GURWITSCH 
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in der Tatsache, daß im Laufe der Entwicklung eine immer größere 
Regelmäßigkeit in der Anordnung der Hyphen sich beobachten läßt. 
Man könnte deshalb behaupten, daß die strengen Konturformen aus der 
anfangs unregelmäßigen Materialanhäufung sozusagen herauskristalli- 
siert werden. 

Die Interpretation der Morphogenese des Hutes ist für beide Typen 
sowohl der angio- als auch der gymnokarpen prinzipiell dieselbe und wird 
von GURWITSCH folgendermaßen zusammengefaßt : Der Kreis, in dem die 
Hyphen konvergieren, ist ein real bestehendes tropisches Zentrum, das 
entweder auf die Hyphenenden (1. Typus) oder auf ihre seitlichen Ab- 
zweigungen (2. Typus) Einfluß ausübt. Im Verhältnis zum Fruchtkörper 
ist die Lage dieses virtuellen Kreises für den 1. Typus eine äußere, für 
den 2. eine innere. Die zweite Annahme besteht darin, daß der 
Kreis sich während der Entwicklung fortwährend nach oben bewegt, in- 
dem er die ganze Zeit in einer Ebene bleibt, die senkrecht zur Achse des 
Fruchtkörpers steht ; zu gleicher Zeit vergrößert sich die Dimension des 
Kreises. Am Ende der Entwicklung hört diese Bewegung auf, und der 
Kreis nimmt von diesem Moment an eine stationäre Lage ein. Jedes 
Ende der Hyphe (oder deren Abweichung) erfährt die Einwirkung sämt- 
licher Punkte des Kreises, wobei die Anziehungskraft im reziproken Ver- 
hältnis zum Abstand steht. Während der intensiven Bewegung des vir- 
tuellen Kreises nach oben übt er begreiflicherweise keinen merklichen 
differenzierenden Einfluß auf die Form des Fruchtkörpers aus, sondern 
fördert nur die vertikale Bewegung (das Wachstum) der Hyphen. Die 
differenzierende Wirkung wird sich nur bei gehemmter Bewegung des 
Kreises äußern, besonders vom Moment des vollständigen Aufhörens der 
Bewegungen an. Solange der Kreis über dem Fruchtkörper liegt und sein 
Durchmesser dabei denjenigen des Fruchtkörpers übertrifft, werden sich 
die Hyphen natürlicherweise nach außen und oben (1. Typus) strecken, 
indem sie das charakteristische Bild ergeben, das wir oben beschrieben 
haben. Das bezieht sich auf die peripheren Hyphen, da die zentralen 
eine Anziehung von seiten aller Radien des Kreises erfahren (die sich 
gegenseitig vernichtet) und nur die Komponente bewahren, die nach oben 
gerichtet ist, d. h. sie werden ihr Wachstum in vertikaler Richtung fort- 
setzen. Das Bild wird sich in dem Moment ändern, wenn die Hyphen das 
Niveau des Kreises übersteigen. In diesem Fall erhalten die Enden aller 
Hyphen eine Komponente, die nach unten gerichtet ist. Einzelne Hyphen 
aber werden die gleiche Größe dieser Komponente auf verschiedenem 
Niveau erreichen, die peripheren bei einer kleineren Entfernung von der 
Kreisfläche als die zentralen. Es ist natürlich, daß die Zwischenhyphen in 
dieser Beziehung eine entsprechende Zwischenlage einnehmen werden. In 
dem Falle, wenn die Größe unserer Komponente der Wirkungskraft des 
negativen Geotropismus gleich wird, die die Hyphen zu einem vertikalen 
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Wachstum nach oben veranlassen, kommt das Wachstum zum Stillstand. 
Die Oberfläche, die den geometrischen Ort der Punkte darstellt, welche 
durch derartige extreme Maße der lotrecht nach unten gerichteten Kom- 
ponente gekennzeichnet sind, dient als Schranke, über welche hinaus ein 
weiteres Wachstum unmöglich ist. Auf Grund des genannten Charakters 
der Anordnung unserer Komponente muß diese Fläche eine Form haben, 
deren Wölbung nach oben gerichtet ist, und derenmaximale Krümmung im 
Schnittpunkt mit der Achse des Fruchtkörpers liegt. In der Richtung 
zur Peripherie muß die Krümmung sich immer mehr vermindern. Kurz 
gesagt, entspricht die Grenzfläche gerade der definitiven Form der Hut- 
oberfläche. Mit anderen Worten erschöpfen die gemachten Annahmen 
(nach Gurwrrscus Ansicht) die Erklärung der Morphogenese des Pilzes. 
Das Spezifische des angiokarpen Entwicklungstypus wird sich wiederum 
in einem anderen Charakter der Einwirkung des virtuellen Kreises, der 
hier, wie schon hingewiesen wurde, innerhalb des Fruchtkörpers gelegen 
ist, offenbaren. Das Endergebnis — die endgültige Form des Hutes — 
wird bei beiden Typen der Pilze gleichartig sein. 

Auch in diesem Beispiel betont GurwrTscH den dualistischen Cha- 
rakter der Morphogenese. Die Hyphen sind ihren Eigenschaften nach im 
allgemeinen äquipotentiell. Die virtuelle Kontur aber ruft ein Feld 
hervor, das den Elementen des Pilzes einen neuen Parameter mitteilt, 
dessen Größe durch die Lage des Elements in diesem Felde bestimmt 
wird, d.h. durch seine Koordinaten. Folglich stellt das Verhalten des 
Elements eine Resultante beider Faktoren dar. Es sei bemerkt, daß die 
Wirkung des Feldes keinen determinierenden, sondern normierenden 
Charakter hat. Das bedeutet, daß die Elemente ihre Selbständigkeit in 
gewissen Grenzen bewahren. Die Wirkung des Feldes äußert sich voll- 
kommen klar nur bei der statistischen Wertbestimmung des Verhaltens 
der Elemente, einzelne derselben können dabei mehr oder weniger be- 
deutende Abweichungen von der allgemeinen Regel aufweisen. Auf die- 
sen Umstand wiesen wir hin, als wir die allmähliche Ausgleichung der 
Kontur des Pilzhutes besprachen. 

Beide angeführten Beispiele zeigen genügend klar, worin das Wesent- 
liche der Theorie des embryonalen Feldes besteht. Sie ist bestrebt, eine 
nach Möglichkeit einfache geometrische (strenger gesagt — kinematische) 
Darlegung der Morphogenese zu geben und gleichzeitig zu demonstrieren, 
auf welche Weise wenige einfache Annahmen die Bildung komplizierter 
Formen aus chaotischen Anhäufungen (Zellen) erklären können. Dabei 
fußt sie auf Voraussetzungen, die die Grenzen der materialistischen Dar- 
stellung der Erscheinungen weit überschreiten. Das Feld besitzt nämlich 
eine bestimmte Lokalisation, ist aber trotzdem, nach der Meinung von 
GURWITSCH, mit keinem materiellen Teile des Keimes verbunden: es 
existiert neben dem Keim, ohne ein Derivat desselben zu sein. Offen 
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bleibt auch die Frage nach der Ursache, die das Feld erzeugt. Zweitens 
läßt Gurwrrson die Anisotropie des Feldes zu, und das soll bedeuten, daß 
die Eigenschaften des Feldes nach verschiedenen Richtungen verschieden 
sind, wobei dieser Umstand in keinerlei Zusammenhang mit Unterschieden 
im materiellen Substrat steht. 

Trotz alledem wird das Feld als real angesehen. Die Realität wird von 
GURWITScH in dem Sinne verstanden, daß das Feld während der ganzen 
Morphogenese aktiv wirkend ist und durchaus nicht eine bloße Fiktion 
ist, die zur Bequemlichkeit der Beschreibung dient (,,als ob“). 


vH. 


Bevor wir eine kritische Beurteilung der Theorie von GuBwITscH 
unternehmen, wollen wir versuchen, sie zur Auslegung unseres Beispiels, 
der Morphogenese von 7'. majus, anzuwenden. 

Wir wollen hauptsächlich die ontogenetische Formänderung der Kon- 
tur des Blattes der Kontrollserie im Auge behalten und der Einfachheit 
halber nur den I. Sektor des Blattes beachten. Demgemäß besteht 
unsere Aufgabe im Auffinden einer derartigen virtuellen Kontur, bei 
deren Annahme die Evolution der Blattform unmittelbar als Ergebnis 
der Einwirkung des Feldes hervorginge. Da als Basis der ganzen Kon- 
zeption und gleichzeitig als ihre Rechtfertigung Einfachheit der Voraus- 
setzungen erscheint, muß die gesuchte Kontur eine geometrisch regel- 
mäßige Form haben, z. B. die eines Kreises, wie es GURWITSCH zur Inter- 
pretation der Morphogenese der Pilze angenommen hatte. Es ist am na- 
türlichsten, den Pol des Blattes als Zentrum dieses Kreises anzusehen. 
Nehmen wir an, der Kreis liege außerhalb der Grenzen des jungen Blattes. 
Nun müssen wir erklären, auf welche Weise die Ausgleichung der Peri- 
pherie des Sektors beim Übergang des Blattes aus einem jungen Stadium 
(Abb. 1) in ein ihm unmittelbar folgendes vor sich geht. Zur Erläuterung 
des Weiteren verwenden wir die Abb.26. Unseren virtuellen Kreis wollen 
wir als ein tropisches, anziehendes Zentrum und das Feld als isotrop be- 
trachten (d.h. gleichartig in allen Richtungen wirkend); dabei lassen 
wir noch zu, daß die Intensität der Einwirkung des Kreises auf die Zellen 
des Blattes sich in einem reziproken Verhältnis zu ihrem Abstande vom 
Kreise befindet. In diesem Falle müßten der 1. Gipfel und das anliegende 
Gebiet der stärksten Wirkung unterliegen. Der andere Gipfel liegt dem 
Kreise auch verhältnismäßig nahe. Es müssen also eben diese beiden 
Gipfel mit der größten Intensität wachsen. Die Einkerbung des Sektors 
muß dagegen wegen ihres größeren Abstandes vom tropischen Zentrum 
am langsamsten wachsen. Wir sahen jedoch vorher, daß dieses der Wirk- 
lichkeit nicht entspricht. 

Machen wir eine andere Annahme, und sehen wir unseren virtuellen 
Kreis nicht als anziehendes, sondern abstoßendes Zentrum, als eine Art 
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Barriere an. Wir müssen erklären, auf welche Weise die gleichartig ge- 
baute zirkumpolare Wachstumszone eine plôtzliche Anderung ihrer 
Struktur an der Peripherie des Blattes zeigt. Da die Gipfelbezirke des 
Sektors der Barriere näher sind, ist es leicht, die hier vor sich gehende 
Hemmung des Wachstums zu verstehen. Ebenso verständlich ist der Um- 
stand, daB im Gebiete der Einkerbung, die vom virtuellen Kreis am mei- 
sten entfernt ist, sich das Wachstumstempo im Vergleich zu der zirkum- 
polaren Zone nicht ändert; bei einer solchen Entfernung ist die Wirkung 
der Barierre gleich Null. Unverständlich aber bleibt ein anderer Um- 
stand: da der 2. Gipfel weiter von der Barriere entfernt ist als der 1., 
haben wir das Recht zu erwarten, daß hier auch die Wachstumsgeschwin- 
digkeit größer sein werde. In der Tat aber wird hier ein entgegengesetztes 
Verhältnis beobachtet (siehe Abb. 26). Wie könnte man diese Schwierig- 
keit beseitigen? Offenbar müssen wir die Lage 

4 der Barriere auf eine solche Art ändern, daB 
sie dem 2. Gipfel näher stehe als dem 1. 
Daraus kénnen wir ersehen, daB zum Zwecke 

einer strengen Interpretation die virtuelle 
Kontur der tatsächlichen Form des Blattum- 

risses des nächsten Altersstadiums angepaBt 
werden muB: dieser UmriB entspricht allen 
erforderlichen Bedingungen am besten. Das- 

selbe müssen wir beim Blatt der Versuchs- 

a reihe annehmen. Hier wiichst der 2. Gipfel 

Abb. 26. Der J. Sektor des jungen schneller als der 1., die virtuelle Kontur muß 
aa derart gezogen werden, daB sie vom Gipfel 

weiter absteht. 

Es ist hier noch eins zu beachten: die virtuelle Kontur soll sich mit 
dem Wachstum des Blattes zentrifugal bewegen und dabei ihren Radius 
vergrößern. Wäre nämlich die Lage der Kontur stationär geblieben und 
der Radius kleiner als beim ausgewachsenen Blatt, so läge die virtuelle 
Kontur von einer gewissen Größe des Blattes an schon innerhalb der 
Grenzen der Blattspreite, und die tatsächliche Kontur des Sektors außer- 
halb der virtuellen. Die Einkerbung des Sektors läge dann der virtuellen 
Kontur am nächsten und müßte hinsichtlich der Wachstumsgeschwindig- 
keit am meisten gehemmt werden. Dieses widerspricht aber der tatsäch- 
lichen Sachlage. 

Im Fall einer anderen Alternative müßte der Radius unseres Kreises 
den des ausgewachsenen Blattes an Länge übersteigen. Dabei stößt man 
aber wiederum auf Schwierigkeiten. Wir sahen, daß das Wachstumsfeld 
des mittleren (axialen) Teils des Sektors die ganze Zeit eine einheitliche 
Struktur beibehält. Folglich unterliegt sogar der periphere Teil dieses 
Bezirks, der der stationären Barriere am nächsten liegt, keiner Einwir- 
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kung von Seiten der letzteren. Das bedeutet aber, daB eine derartige Di- 
stanz jeden Einfluß der Barriere ausschließt. Die Gipfelgebiete jedoch 
empfinden ihn dabei sehr bedeutend. Folglich übt schon ein so verhält- 
nismäßig kleiner Unterschied in der Entfernung eine ausschlaggebende 
Wirkung aus. In diesem Fall aber wird es unverständlich, warum die 
Peripherie des axialen Teils des Sektors die einheitliche Feldkonstruktion 
im Laufe der ganzen Morphogenese beibehält ; mit dem Wachstum nähert 
sie sich der virtuellen Barriere sehr bedeutend. Jedenfalls wird sie von 
ihr weniger weit entfernt sein als die Gipfelbezirke am Anfang der Mor- 
phogenese. Trotzdem übt die Barriere hier keinen Einfluß aus, was offen- 
bar den Grundannahmen widerspricht. Der einzige Ausweg aus dieser 
Lage besteht darin, daß man annimmt, daß die Barriere sich mit dem 
Wachstum des Blattes und dabei seinem Wachstumstempo entsprechend 
bewegt. 

Es ist noch eine andere Interpretation im Sinne von GURWITSCH mög- 
lich. Bisher hielten wir das Feld, das durch die virtuelle Kontur erzeugt 
wird, für isotrop. Lassen wir nun die Möglichkeit zu, daß es anisotrop ist. 
Das muß so verstanden werden, daß seine Wirkung nach verschiedenen 
(radialen) Richtungen verschiedenartig ist. In diesem Falle könnten wir 
die Kontur auch in Form eines Kreisbogens annehmen (die Rede ist hier 
wiederum nur vom I. Sektor). Indem wir die Einwirkungskraft des Krei- 
ses der Konfiguration des nächsten Wachstumsstadiums entsprechend 
variieren, können wir das nötige Ergebnis erzielen. Die Annahme einer 
Anisotropie des Feldes, die seine Struktur kompliziert, gestattet die Be- 
nutzung eines einfacheren tropischen Zentrums. 

Betonen wir nun die Hauptschwierigkeit, die durch keine der vor- 
geschlagenen Arten der Interpretation im Sinne von GURWITSCH beseitigt 
werden kann. Am anderen Ort wiesen wir schon darauf hin, daß dasganze 
junge, noch in der Knospe eingeschlossene Blatt sich darin in zusammen- 
gelegtem Zustande befindet: die hervorstehenden Lappen sind stark ein- 
gebogen. Und trotzdem gehen die charakteristischen Veränderungen der 
Konfiguration des Blattes auch während der Knospenstadien vor sich. 

Wie können sie als Ergebnis der Einwirkung der virtuellen Barriere 
verstanden werden? Man müßte zulassen, daß die Barriere dem jungen 
Blatte entsprechend auch geknüllt sei. Diese Annahme entspricht jedoch 
dem Geiste der ganzen Konzeption von GURWITSCH nicht, da ihre Haupt- 
aufgabe ist, von den allereinfachsten Voraussetzungen ausgehend, die 
komplizierte Morphogenese in einer übersichtlichen Form darzustellen. 
Falls wir aber alle aufgezählten Bedingungen annehmen, so wird die Evo- 
lution der virtuellen Kontur an Kompliziertheit den Konfigurations- 
änderungen des Blattes nicht nachstehen. 

Versuchen wir nun die ganze Konstruktion auf anderer Basis aufzu- 
bauen, wobei wir aber das Grundprinzip von GURWITSCH im Auge be- 
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halten. Wir verlegen nämlich die Feldquelle in den Pol des Blattes, in- 
dem wir sie als punktférmig ansehen, und lassen zu, daB ihre Wirkung 
sich nach allen Seiten radial ausbreitet, wobei sie nur fiir die Kontur des 
Blattes wirksam ist und das Wachstum nur ihrer Zellen férdert. Ferner 
nehmen wir an, daß die Intensität der Wirkung auf die Blattkontur in 
einem reziproken Verhältnis zum Abstande ihrer Punkte von der Feld- 
quelle steht (ohne dieses Verhältnis näher zu bestimmen). Schließlich 
erwähnen wir noch die letzte Annahme — die Isotropie des Feldes, wenig- 
stens in den Grenzen des I. Sektors. 

Eine solche Konzeption wäre imstande, das langsame, dem Abstand 
vom Pol nicht entsprechende Wachstum der Gipfel verständlich zu 
machen. Gleichzeitig aber müßte man ein intensiveres Wachstum des 
axialen Teiles an seiner Peripherie im Verhältnis zur polaren Zone er- 
warten, was sich jedoch nicht beobachten läßt (wenigstens in der Kon- 
trollserie) : wie schon mehrfach betont wurde, bleibt das Wachstumstempo 
in der axialen Zone des Sektors in ihrer ganzen Ausdehnung konstant. 
Außerdem müßte die relative Wachstumsgeschwindigkeit der verschiede- 
nen Bezirke der Peripherie des Sektors überhaupt mit dem Alter eine 
starke Änderung erleiden, was den Tatsachen nicht entspricht. 

Einen noch geringeren Effekt könnte die Annahme ergeben, daß die 
Wirkung des Feldes sich nicht auf die Peripherie des Blattes beschränkt, 
sondern sich auf seine ganze Fläche erstreckt: unverständlich blieben die 
Hauptzüge des von uns konstruierten Systems der Isolinien, speziell der 
einheitliche Bau der zirkumpolaren Zone. Die ergänzende Annahme einer 
Erweiterung der Feldquelle würde uns zu einem der von uns schon er- 
forschten Fälle führen. — Es bliebe noch die Annahme der Anisotropie 
des Feldes. Das würde aber einfach eine Wiederbeschreibung der tat- 
sächlichen Morphogenese des Blattes in einer anderen Sprache bedeuten, 
mit anderen Worten, einen Verzicht auf die Grundvoraussetzungen von 
GURWITSCH: geometrische Einfachheit der Interpretation. 

Es ist selbstverständlich, daß wir hier nicht imstande sind, alle mög- 
lichen Interpretationen der Morphogenese im Sinne von GURWITSCH zu 
erschöpfen. Es erscheint uns aber unmöglich, auf diesem Wege irgend 
ein günstigeres Ergebnis zu erzielen. 

Indem wir die Theorie des embryonalen (oder morphogenen) Feldes 
kritisch analysieren, wollen wir uns nicht auf unser eigenes Beispiel be- 
schränken, sondern wenigstens die beiden hier angeführten Fälle von 
Guewrrsox besprechen. Es scheint uns, daß alle drei Beispiele der Inter- 
pretation einen charakteristischen Zug aufweisen: überall ist das Ele- 
ment der Tautologie in einem gewissen Maße anwesend. Die dynamisch 
präformierte Morphe entspricht nach ihrer Konfiguration einer der nach- 
folgenden oder dem definitiven Stadium der Gehirnblase. Demgemäß 
werden die früheren Stadien mit Hilfe der späteren gedeutet. In der 
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Morphogenese der Pilze wird der virtuelle Kreis als ein der endgültigen 
Konfiguration des Hutes entsprechender aufgefaßt. Falls der Hut asym- 
metrisch wäre, müßte man eine analoge Asymmetrie auch für die virtuelle 
Kontur zulassen. Auf diese Weise setzt man anstatt der gewöhnlichen 
causa efficiens, die der Erscheinung vorausgeht, eine ihr folgende causa 
finalis. Es ist klar, daß beim Vorhandensein eines runden Pilzhutes die 
Hyphen sich in ihrem Verhalten auf irgendeine Weise orientieren müssen ; 
im entgegengesetzten Fall würde eine abweichende endgültige Form des 
Pilzes entstehen. 

Die Angaben von SPoRN besprechend, der die Konchoide zur Inter- 
pretation der Morphogenese der Molluskenschalen angewandt hatte, be- 
merkt GURWITSCH, daß sich in diesem Fall der Gedanke an die Anwen- 
dung eines Feldes mit einer zentralen punktförmigen Quelle aufdrängt. 
Trotzdem verwirft er diesen Gedanken und meint, daß das eigenartige 
Verhalten der Zellen während der Morphogenese eine andere Konstruk- 
tion des Feldes erfordere. Was aber die Interpretation einer Reihe Alters- 
konturen vom Standpunkte einer Kurvenschar anbetrifft, die einen ge- 
meinsamen Gleichungstypus besitzt, so findet Gurwrrscx ihre Anwen- 
dung in einer anderen Beziehung für notwendig: diese Schar soll eine Vor- 
stellung vom Evolutionsgange des Feldes selbst geben. Auf diese Weise 
müssen die einzelnen Komponenten der Kurvenschar einzelnen Etappen 
der Veränderung des Feldes entsprechen. Gleichzeitig erfahren die Zellen 
auch mannigfaltige Änderungen, diese geschehen aber im Vergleich zur 
Evolution der Kontur auf einem anderen Niveau. Die Frage nach den 
Evolutionsfaktoren des Feldes läßt Gurwrrscx offen. 

Wenn wir die analoge Vorstellung auf unser Beispiel, 7’. majus, an- 
wenden, so erhalten wir folgendes Bild: Einzelne Stadien im Vorgang der 
Konturveränderung des Blattes entsprechen den aufeinanderfolgenden 
Momenten der Konfigurationsänderungen der Feldquelle. Die aktive 
Wirkung des Feldes muß sich im Verhalten der Zellen widerspiegin, und 
zwar nach der Art einer Normierung. Bei unseren Studien haben wir die 
histologische Seite! nicht speziell analysiert, und doch gibt das von uns 
gefundene System der Isolinien eine erschöpfende Vorstellung von dem 
Wachstumstempo der verschiedenen Teile der Blattspreite. Wenn wir 
die Einwirkung des Feldes (im Sinne von GuRWITscH) gerade auf diese 
Seite des Verhaltens der Zellen im Auge behielten, so könnten wir sagen, 
daß in jedem gegebenen Moment der Morphogenese die ‚dynamisch prä- 
formierte‘‘ Kontur des nachfolgenden (noch nicht verwirklichten) Sta- 
diums stimulierend auf das Wachstum der peripheren Zellen einwirkt, 
und zwar innerhalb der Grenzen des Sektors in gleichem Sinne, insofern, 

1 Eine Durchsicht der uns zur Verfügung stehenden Präparate der oberen 


Epidermis der Blätter hat bis jetzt keine in dieser Hinsicht bemerkenswerten 
Daten ergeben. 
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als er im Verhältnis zu dem im gegebenen Augenblick verwirklichten Um- 
riB äquidistant ist. Das Element der Tautologie ist jedoch bei solcher Be- 
handlung der Sachlage augenscheinlich, da sie das Gesetz des Wachstums 
der Kontur, das fiir die ganze Morphogenese determiniert ist, einfach kon- 
statiert und dabei nichts Neues bietet. Gleichzeitig tritt auch ein direkter 
Widerspruch mit den Tatsachen auf: Ein ziemlich breiter Streifen der 
Peripherie des Blattes bietet ein eigenartiges Bild der Wachstums- 
geschwindigkeit (im Vergleich mit der homogenen Zirkumpolarzone). 
Die Wirkung der zukiinftigen Kontur muB sich folglich auch auf dieses 
ganze Gebiet erstrecken. Aber in diesem Fall kann sie nicht die Tatsache 
erklären, daß die Wachstumsgeschwindigkeit der Gipfel im Vergleich 
zum mittleren Teile des Sektors gehemmt wird, und zwar auf einer be- 
deutenden Strecke zentralwärts, in das Blatt hinein. Analoge Schwierig- 
keiten entstehen auch dann, wenn wir eine abstoßende Wirkung des zu- 
künftigen Umrisses annehmen. 


Im Zusammenhang mit dem Gesagten entsteht natürlicherweise die 
Frage nach den Wechselbeziehungen des Ganzen und seiner Komponen- 
ten. Worin äußert sich diese Wechselbeziehung? Die dualistische Kon- 
zeption von GURWITSCH gibt eine klare Antwort auf diese Frage, wir kön- 
nen uns jedoch nicht mit seiner Lösung des Problems einverstanden er- 
klären. Der Gedankengang von GURWITScCH ist nämlich folgender: an- 
fangs zerlegen wir den Organismus in seine Elemente oder Bestandteile 
höherer Ordnung — Zellen, ihre Komplexe und dergleichen. Ferner wer- 
den wir durch gewisse Eigentümlichkeiten des Verhaltens der Kompo- 
nenten darüber belehrt, welche äußere Einwirkungen wir annehmen müs- 
sen, um das verschiedene Schicksal dieser Elemente, die an und für sich 
äquipotentiell sind, zu erklären. Zuletzt erweist sich der Organismus als 
künstlich in zwei Teile zerlegt: er ,,besteht“‘ aus der materiellen Grundlage 
und dem von außen auf sieeinwirkenden Feld. Es ist charakteristisch, daß 
das Feld und demgemäß auch die das Feld erzeugende Quelle (die nicht mit 
dem materiellen Teil des Keimes verknüpft ist) für Gurwrrsox keine Fik- 
tion (,,als ob“) ist. Im Gegenteil, das Feld ist real. Auf diese Weise ist die im 
wesentlichen rein geometrische Konzeption auf Voraussetzungen begrün- 
det, die schwerwiegende und ernste Folgen für die Biologie haben müssen. 

Wir müssen uns mit dem Satz einverstanden erklären, daß die Eigen- 
schaften des Organismus, als eines einheitlichen Systems, nicht durch die 
Summe der Eigenschaften seiner Elemente erschöpft sind : das scheint fest 
zu stehen. Daraus folgt aber durchaus nicht die dualistische Konzeption 
von GURWITSCH. Die alte Vorstellung vom Organismus als einem Zellen- 
staat verliert immer mehr und mehr ihre Bedeutung (siehez. B. DÜRKEN!). 


ı Düexex, B.: Verhältnis von Zelle und Organismus vom entwicklungs- 
mechanischen Standpunkte. Jber. schles. Ges. vaterl. Kultur 102 (1929). 
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Der entgegengesetzte Standpunkt erkennt das Primat der Einheit des 
Organismus an. Und in diesem Falle sind die einzelnen Zellen und ihre 
Eigenschaften nur eine sekundäre Offenbarung, Äußerung der Eigen- 
schaften des Ganzen. Deshalb ist die Lostrennung der Zelleneigenschaften 
von den Eigenschaften des Organismus als Ganzes methodologisch falsch. 
Die Basis der Konzeption von GURWITScH besteht aber gerade darin, die 
Zellen dem Ganzen gegenüberzustellen, da von seinem Standpunkt aus 
das Feld das Verhalten der Elemente leitet. 

Einen Versuch der theoretischen Begründung des Feldbegriffes finden 
wir auch bei Weıss!. Im Gegensatz zu GUBwITscH aber führt dieser Ver- 
fasser keine immateriellen Faktoren in seine Auslegung der Morphogenese 
ein. Doch ist auch sein Standpunkt entschieden dualistisch. Den Orga- 
nismus als Ganzes seinen Elementen gegenüberstellend, ist Weıss der An- 
sicht, daß dieses Ganze die Zellen regiert, indem es auf sie eine ,,organi- 
sierende Wirkung‘ ausübt. 

Unsere Erwiderung ist vor allem gegen den Dualismus der Theorie von 
GURWITSCH gerichtet. Sie soll keineswegs die Tragweite des Feldprinzips 
als solches leugnen, sondern wir sehen die Einführung dieses Be- 
griffes in die Biologie als ein außerordentlich großes Verdienst von 
GURWITSCH an. Wir wollen nunmehr analysieren, wie die Konzeption 
des Feldes auf einer monistischen und zugleich materialistischen Basis 
stehen muß. Die Vorstellung von virtuellen Konturen, die mit dem ma- 
teriellen Keime nicht verknüpft sind, aber trotzdem neben ihm existie- 
ren, muß fallen. Alle Eigenschaften des sich entwickelnden Keimes sind 
direkte Folgen der Eigenschaften des Organismus als eines einheitlichen 
Systems. Das morphogene Feld drückt dabei in streng mathematischer 
Form die Gesetzmäßigkeit des Ganzen aus. In diesem Zusammenhang 
bietet die Erscheinung der Normierung ein besonderes Interesse. Die 
Angaben von GURWITSCH zeigen zur Genüge, daß, falls wir das Schicksal 
eines Elements nach dem andern verfolgen und uns damit begnügen, 
die allgemeine Gesetzmäßigkeit außer acht gelassen wird. Indem wir die 
einzelnen Hyphen, die den Hut des wachsenden Pilzes bilden, untersuchen, 
können wir nur ein sehr verwirrtes Bild wahrnehmen: auf einzelnen klei- 
nen Bezirken der Kontur des Hutes ergeben die Hyrhenenden eine äußerst 
unregelmäßige Oberfläche. Und trotzdem ist diese als Ganzes genom- 
men geometrisch regelmäßig. Das beweist eben, daß die Eigenschaften 
des Ganzen sich nicht in die der Elemente auflösen. Natürlich sind wir 
imstande, die einzelnen Hyphen als solche zu erforschen, dabei gehen 
jedoch die Eigenschaften des Ganzen verloren, da nicht die Summe der 


1 Weıss, P.: Morphodynamik. SoHAxELs Abh. theoret. Biol. 1926, H. 23. — 
Merkwürdigerweise berücksichtigt der Verfasser in seinen Konstruktionen das 
von GURWITSCH auf diesem Gebiete Geschaffene gar nicht, indem er seinen Namen 
nur beiläufig erwähnt! 


Planta Bd. 15. 23a 
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Hyphen den Organismus bildet, sondern im Gegenteil das Ganze die Ei- 
gentümlichkeiten der Teile bestimmt (aber nicht im Sinne einer ,,Lei- 
tung“). 

Die grundsätzliche Bedeutung des Feldprinzips besteht darin, daß 
wir mit seiner Hilfe die Möglichkeit erhalten, die Eigenschaften des Gan- 
zen unmittelbar zu erkennen, ohne es in Elemente zu zerlegen. Wie wir 
am Beispiel von 7’. majus gezeigt haben, hindert uns das Fehlen von An- 
gaben über das Verhalten einzelner Zellen in keiner Weise an der Fest- 
stellung der Gesetzmäßigkeit des Wachstums des Blattes, als Ganzes ge- 
nommen. Wollten wir das Gesetz der Blattfolge dieser Pflanze erforschen, 
so würde uns die individuelle Beschaffenheit der Blätter ebenfalls gar 
nicht interessieren. 

In noch höherem Grade als GußwrrscH betrachten wir das Feld als 
eine rein geometrische Konstruktion. Soweit wir die Gesetzmäßigkeiten 
der Form analysieren, müssen wir sie geometrisch ausdrücken. Das be- 
zieht sich auf morphogene Felder und braucht sich nicht unbedingt auf 
andere Felder zu erstrecken, in denen die Verhältnisse auch anders aus- 
fallen können. 


Wir sprechen folgenden Kollegen für ihre wertvolle Hilfe bei der Aus- 
führung unserer Arbeit unseren wärmsten Dank aus: Frl. T. DEMEN- 
TIEWA, G. GAUSE, Prof. Dr. A. GurwITscH, N. KRENKE, N. Lzonov, 
Dr. M. Navasuın, N. TSCHETWERUCHIN und J. WERMEL. 
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(Eingegangen am 11. August 1931.) 


Einleitung, zugleich Geschichte des Diplophyllieproblems. 

Die Bezeichnung ,,Diplophyllie“ ist gebildet nach dem Speziesnamen 
der Alchemilla diplophylla, einer in ihrer Gattung einzig dastehenden 
Pflanze, welche von WEBERBAUER in den Anden von Bolivien und Peru 
aufgefunden und von Drets! unter obigem Namen beschrieben wurde. 
An ihren Laubblattern sind zu den beiden Spreitenfliigeln, welche die 
Blattfläche ausmachen, auf der Oberseite der Lamina zwei weitere hinzu- 
gekommen, die tatsächlich die Spreite wie verdoppelt erscheinen lassen 
und ihr eine vierflügelige Querschnittsform verleihen. 

Ahnliche Erscheinungen, die auBer an Laubblattern auch an Blumen- 
blattern auftreten, wurden von älteren Autoren, namentlich A. Braun? 
und WypLer®; als ,,Uberspreitung oder als ,,Doppelspreitung“ be- 
zeichnet, z. B. bei Caltha appendiculata. Von Blumenblättern mit 
Doppelspreiten lassen sich vor allem die mit paarigen, ligulaartigen 
Emergenzen versehenen Petala der Silenoideen und des zu den Sapinda- 
ceen gehörigen Erioglossum cauliflorum nennen. 

Verhältnismäßig häufig kommt Doppelspreitung als teratologische 
Bildungsabweichung vor, und es sind Fälle dieser Art des öfteren be- 
schrieben worden, für Laubblätter z. B. von JÄGER*, WYDLER®, CELA- 
KovskyY® und ErcHuer’, für die Petala vergrünter Blüten etwa von 

1 Englers Bot. Jb. 40, 277 (1908). 

2 Betrachtungen über die Erscheinung der Verjüngung in der Natur, S. 68. 
Leipzig 1851. 

3 Über Verdoppelung der Blattspreite. Flora 85, 737 (1852). 

* Über die Mißbildungen der Gewächse. Stuttgart 1814; ferner: Beobach- 
tungen über Mißbildungen von Pflanzen. Flora 33, 481 (1850). 

5 À. a. O., S. 737 ff. 

6 Teratologische Beiträge zur morphologischen Deutung des Staubgefäßes. 
Jb. f. wiss. Bot. 11, 124 (1878). 

7 Verdoppelung der Blattspreite bei Michelia Champaca L., nebst Bemer- 
kungen über verwandte Bildungen. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 37 (1886). 
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ENGELMANN! und Peyrrrsox? (Torilis Anthriscus und andere Umbelli- 
feren). Dasselbe ist aber auch gelegentlich an den Perianthblättern sonst 
normaler Bliiten zu sehen; z. B. tragen die inneren Perianthblätter der 
Iridacee Anomatheca cruenta LL. nicht selten zwei kleine, längs orien- 
tierte, lappenartige Hervorragungen, welche der Spreite ein verdoppeltes 
Aussehen geben. 

Größeres Interesse brachte man der Diplophyllie entgegen, seitdem A. BRAUN? 
sie in Verbindung mit dem Antherenbau der Angiospermen gebracht hat. Andere, 
vor allem WYpLER und CELAKOVSKY, sind ihm darin gefolgt und waren be- 
strebt, ein umfangreiches Material beizubringen, welches die weite Verbreitung 
der Diplophyllie, sei sie nun normaler oder teratologischer Natur, demonstrieren 
und Belege für den diplophyllen Bau der Staubblätter bzw. Antheren liefern 
sollte. Nach WYDpLer* zeigen diese von allen Blattorganen die vollständigste 
Spreitenbildung, wie er überhaupt die Auffassung vertrat, daß „erst die mit 
Doppelspreitung versehenen Blätter den Begriff des typischen Blattes vollständig 
in sich verwirklichen“. 

Die Anthere hat gewöhnlich eine vierkantige Umrißform, jeder Kante ent- 
spricht ein Pollensack. Dieser Bau erklärt sich nach A. Braun aus einer ,, Über- 
spreitung‘‘ der primären Fläche des Staubblattes, so zwar, daß durch paarige 
Auswüchse der Blattoberseite die Staubbeutelfächer, die selbst den Spreiten- 
rändern angehören, jederseits verdoppelt sind. WypLer® schreibt dazu: „Man 
denke sich z. B. das Blatt von Caltha appendiculata oder die Petala von Erio- 
glossum aufgeschwollen, so erhalten wir hier im großen, was uns die vierlappige 
Anthere im kleinen bietet. Die 4 von der Blattmitte ausgehenden Spreiten ent- 
sprechen nämlich den 4 Läppchen einer Anthere, in denen die Pollenbildung ge- 
schieht. Was dieser Ansicht einen nicht geringen Grad von Gewißheit verleiht, 
sind diejenigen Fälle, wo bei vergrünten Blüten die Antheren selbst wieder Blatt- 
natur annehmen und alsdann vierflügelig erscheinen.‘ 

Ganz im selben Sinne und ebenfalls unter Heranziehung teratologischer Fälle 
hat sich A. Braun® geäußert: „Zahlreiche Beobachtungen ‘an in Laubblatt 
übergehenden Staubblättern ..., sowie an manchen petaloidisch affizierten 
Staubblättern, weisen darauf hin, daß die 4 Staubsäcke einer Anthere nicht einer 
einfachen, sondern einer durch Emergenz verdoppelten und dadurch vierflügeligen 
Blattspreite angehören, die 2 vorderen (der Mittellinie der Bauchseite näheren) 
den Emergenzflügeln, die 2 hinteren (entfernteren) den ursprünglichen Blatt- 
flüge ue 

Einen ihrer entschiedensten Vorkämpfer fand die Überspreitungstheorie des 
Staubblattes in CELAKOVSKY, der sie in einer Reihe von Abhandlungen auf Grund 
teratologischer Vorkommnisse genauer zu begriinden und gegen die entwicklungs- 
geschichtliche Richtung, namentlich die Einwände Goesers, in Schutz zu 
nehmen suchte’. Wesentlich neue Gedanken hat er jedoch nicht beigebracht. 


1 De antholysi prodromus. Frankfurt a. M. 1832. 

2 Uber Bildungsabweichungen bei Umbelliferen. Sitzgsber. Akad. Wiss. 
Wien, Math.-physik. Kl. 60, 1. Abt., 899 (1870). 

3 À. a. O., S. 68. 4 À. a. O., 8.737 ff. 5 À. a. O., S. 741 f. 

6 Die Frage nach der Gymnospermie der Cycadeen. Sitzgsber. Akad. Wiss. 
Berlin 1875, S. 345. 

7 Teratologische Beiträge zur morphologischen Deutung des Staubgefäßes. 
Jb. f. wiss. Bot. 11, 124 (1878). — Untersuchungen über die Homologien der 
generativen Produkte der Fruchtblätter bei den Phanerogamen und Gefäß- 
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Es ist eine Frage von fundamentaler Bedeutung, ob es gestattet ist, Miß- 
bildungen, überhaupt teratologische Veränderungen, zur Erklärung normaler 
Strukturverhältnisse heranzuziehen. Bis zu einem gewissen Grade wird man dem 
Morphologen das Recht dazu nicht absprechen kônnen. Es sei nur erinnert an die 
Ableitung der Blumenblätter aus Staubblattern, die sich in der Hauptsache auf 

bildungen zwischen den beiderlei Blattformen gründet, wie s:e beson- 
ders bei Füllung der Blüten — einem gewiB teratologischen Phänomen — oft 
zahlreich auftreten. In diesem Falle liefern verbildete Stamina ausgezeichnete 
Belege für die „„Herkunft‘ der Blumenblätter aus Staubblättern, ja die Blumen- 
blätter selbst sind im Grunde nichts anderes als abnorm, nämlich vegetativ ent- 
wickelte (verlaubte) Staubblätter. Die Grenzen zwischen normaler und patho- 
logischer (oder teratologischer) Umbildung sind eben nicht immer scharf zu ziehen, 
und deshalb ist grundsätzlich auch gegen die Heranziehung von Abnormitäten zu 
morphologischen Schlüssen so lange nichts einzuwenden, als sie mit kritischer 
Umsicht gehandhabt wird.! 

Im allgemeinen jedoch wird man sich auf den Standpunkt stellen, daß nicht 
die normale Gestaltung eines Pflanzenorgans aus Bildungsabweichungen herzu- 
leiten ist, sondern umgekehrt die normalen Verhältnisse einer Erklärung der ab- 
normen zugrunde zu legen sind. Das gilt auch für die von der Überspreitungs- 
theorie versuchte Ableitung des Antherenbaues aus doppelspreitigen Blumen- 
bzw. Laubblättern: Die Spreitenverdoppelung erklärt sich umgekehrt aus einer 
Umbildung der Staubblätter. 

Wie Masters? und GOEBEL? betont haben, rührt die Vierflügeligkeit von 
einer unvollkommenen Petaloidie der Anthere her, ist also eine Begleiterscheinung 
der Umbildung des Staubblattes in ein Blumenblatt und aus der normalen Ent- 
wicklungsgeschichte des Staubblattes zu verstehen. „Ein junges Staubblatt 
stellt vor dem Auftreten der Anlagen des sporenerzeugenden Gewebes einen vier- 
kantigen Körper dar, in dessen vier Kanten sich dann das Archespor je eines 
Sporangiums differenziert. Die vier Kanten wachsen nun in ‚vergrünten‘ Staub- 
blättern zu kleinen Blättchen aus, eine Wachst heinung, die dem gewöhn- 
lichen Zustand gegenüber eine durchaus abnorme ist, die sich aber in ähnlicher 
Weise gelegentlich auch bei vegetativen Blättern findet. Nichts wäre verfehlter, 
als jene Blattchen für Umwandlungsprodukte der Pollensäcke zu halten — diese 
haben sich gar nicht ausgebildet, oder es findet sich ein sehr reduziertes pollen- 
erzeugendes Gewebe‘. Ein ernstlicher Einwand gegen diese Schlußfolgerung 
ist wohl kaum möglich, und auch CeLakovsky' sah sich in seiner Erörterung der 


kryptogamen. Ebenda 14, 291 (1884). — Über den phylogenetischen Ent- 
wicklungsgang der Blüte und über den Ursprung der Blumenkrone. II. Sitzgsber. 
böhm. Ges. Wiss. Prag 1900. — Über petaloid umgebildete Staubgefäße von 
Philadelphus coronarius und Deutzia crenata. Österr. bot. Z. 48, 371 (1898). 

1 Vgl. dazu auch ARBER, A.: Studies in floral morphology. II. On some 
normal and abnormal Crucifers: with a discussion on teratology and atavism. 
The New Phytologist 30, 172, bes. 200 (1931). 

2 Vegetable Teratology, an account of the principal deviations from the 
usual construction of plants. London 1869. Vgl. den Abschnitt ,, Petalodie der 
Stamina“, S. 329 der deutschen Übersetzung von U. Dammer (Pflanzen-Terato- 
logie, Leipzig 1886). 

3 Vergleichende Entwicklungsgeschichte der Pflanzenorgane. SCHENCKS 
Handbuch der Botanik 8, 118, 399. Breslau 1884. 

4 GOEBEL, K.: a. a. O., S. 118. 








5 Über gesäumte und excr t de Blätter. Ein teratologischer Beitrag 
zur Morphologie des Blattes. Abh. böhm. Akad. Wiss. 1, 2. Teil, 832 (1892). 
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Frage gezwungen, sie anzuerkennen, wobei er freilich in seiner Weise an der Iden- 
tität umgebildeter Staubblätter mit einem vegetativen ,,Exkreszenzblatt“ fest- 

Der Bau der Staubblätter, insonderheit ihrer Antheren, wird durch die ge- 
schilderten Abnormitäten also in keiner Weise erläutert. Wenn etwa in dem 
oben erwähnten Beispiel von Anomatheca cruenta an den inneren Perianthblattern 
gelegentlich Doppelspreitung zu beobachten ist, so wird dadurch zwar die Her- 
kunft der Blumen- bzw. Perianthblatter aus Staubblattern belegt, es sagen solche 
Fälle aber gar nichts aus über eine angebliche diplophylle Natur der Staubblätter. 
Vielleicht jedoch fällt von hierauseiniges Licht auf die normalerweise mit paarigen, 
ligulaartigen Auswüchsen versehenen Petala, z. B. der Silenoideen. Zweifellos 
sind sie staminaler Abkunft, so daß es nicht ausgeschlossen wäre, daß die ge- 
wöhnlich als Nebenkronzipfel bezeichneten Anhänge sterilen Pollensäcken ent- 
sprächen. Damit steht in Einklang, daß sie bei Saponaria der Länge nach dem 
Blumenblatt angewachsen sind! und nach Masters? an Stelle eines jeden zu- 
weilen eine (allerdings vollständige) Anthere sich findet?. 

Sehen wir von Blumenblättern und teratologischen Veränderungen 
ab, so ist Diplophyllie derzeit nur von verhältnismäßig wenigen, dafür 
aber um so beachtenswerteren Pflanzen bekannt. Von diesen wurden 


ı Braun, A.: Beitrag zur Feststellung natürlicher Gattungen unter den 
Sileneen. Flora 26, 361 (1843). 

2 Vgl. Penzıe, O.: Pflanzenteratologie, 2. Aufl., 1, 146. Berlin 1921. 

3 Es soll hier nicht unerwähnt bleiben, daß CeLakovsky auch in der Ge- 
staltung der Griffeläste (Stylodien) von Iris einen Fall von Doppelspreitung 
erkennen zu können glaubte (Morphologische und biologische Mitteilungen. 
1. Über die Narbenlappen von Iris. Österr. Bot. Zeitschr. 48, 269 [1893]). Er 
vergleicht sie direkt mit den Staubblättern bzw. Antheren und schließt seine 
Mitteilung mit dem Satz: „Es zeigt dies nur, daß manchmal die gewöhnlichsten 
und bekanntesten Dinge noch Stoff genug zu morphologischen Untersuchungen 
und zur besseren Würdigung bieten können.“ Als solche können wir CELA- 
Kovskys Darstellung nicht betrachten. Erst Gorse. hat auf Grund der Ent- 
wicklungsgeschichte eine haltbare Erklärung der Narbenbildung von Iris ge- 
geben (Organographie der Pflanzen, 2. Aufl., 8, 1634 [Jena 1923]. Vgl. auch 
TroLL, W.: Organisation und Gestalt im Bereich der Blüte, S. 312ff. [Berlin 
1928]), die leider in der neuesten Darstellung der Iridaceen von L. Dies (Die 
Natürlichen Pflanzenfamilien, hrag. von A. EnGLer, 2. Aufl., Bd. 15a, S. 463 
[Leipzig 1930]) unberücksichtigt blieb. 

In diesem Zusammenhang kann auch noch auf die Perianthblätter von 
Lilium Martagon hingewiesen werden. Sie sind ebenfalls durch zwei auf ihrer 
Oberseite entspringende Gewebeleisten ausgezeichnet, welche über der be- 
kannten Nektarrinne zusammenschließen. Mit Diplophyllie haben aber auch 
sie nichts zu tun. Denn bei Lilium umbellatum sind derartige Erhebungen an 
den Perianthblättern in großer Zahl vorhanden und erscheinen als haar- oder 
leistenförmige Exkreszenzen des Blattgewebes über den Nerven. Bei Lilium 
Martagon sind sie auf die beiden größeren, dem Mediannerven benachbarten 
Seitennerven des Perianthblattes beschränkt. 

Auch an der Basis der äußeren Perianthblätter mancher Jrisarten kommen 
paarige Exkr l llen vor. Sie umfassen das Filament des über dem 
betreffenden Perianthblatt befindlichen Staubblattes und können als Leitschienen 
für den Rüssel der nektarausbeutenden Insekten angesehen werden. 
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schon erwahnt Alchemilla diplophylla und Caltha appendiculata, es ge- 
hören dazu aber, wie sich unten zeigen wird, auch noch weitere Arten der 
Gattung Caltha, wie C. sagittata, C. dioneaefolia, C. limbata und andere. 

Merkwürdig wird den Leser vielleicht berühren, daß hier auch die 
„Wendeltreppenblätter‘ einiger Araceen, von denen ich nur Heli- 
codiceros untersuchen konnte, unter die diplophyllen Blattgestalten auf- 
genommen sind. Bei aller äußeren Verschiedenheit sind aber die Vor- 
gänge der Blattbildung und namentlich gewisse Formen der Primär- 
blätter sehr ähnlich denen der Laubblätter von Caltha, so daß jene 
Araceen in diesem Zusammenhang*nicht fehlen durften. 

Wir behandeln also nacheinander: 

I. Diplophylle Ausbildung der Laubblätter bei Araceen, insbesondere 
Helicodiceros (L. f.) Eneu. 

II. Die Diplophyllie in der Gattung Caltha L. 

III. Alchemilla diplophylla Dieıs. 

Von einer Zusammenfassung der Ergebnisse am SchluB der Abhand- 
lung wurde abgesehen, da sie ohne Kenntnis der Einzelheiten ziemlich 
wertlos sein dürfte. Die hier zu behandelnden Erscheinungen der Blatt- 
bildung sind zu kompliziert und mannigfaltig, um das Wesentliche an 
ihnen in Form einer Zusammenfassung wiedergeben zu können. 

Ebenso wurde auf eine einheitliche Darstellung der Ökologie der 
Doppelblätter verzichtet. Zwar hat es an den verschiedensten Deu- 
tungen nicht gefehlt; aber es ist das Verständnis dieser Blattformen da- 
durch kaum irgendwie gefördert worden, und experimentelle Unter- 
suchungen liegen nicht vor. Es ging hierbei wie so oft in morphologischen 
Fragen: Man deutete in die Gestalt einen Nutzen hinein und glaubte sich 
der Aufgabe enthoben, sie nach wissenschaftlichen Prinzipien zu analy- 
sieren, weshalb schon HOFMEISTER sagte: ,,Die Nützlichkeitstheorie . . . 
erklärt jede in der Natur vorkommende Gestaltung oder sonstige Eigen- 
schaft eines Organismus für eine Anpassung an die äußeren Verhält- 
nisse, und erklärt damit zu viel; sie schneidet die Erforschung der näch- 
sten Ursachen ab1.‘‘ Wenn der Diplophyllie überhaupt eine ökologische 
Bedeutung zukommt, so ist sie wahrscheinlich für die einzelnen Formen 
eine recht verschiedene. Deshalb wurden im folgenden diese Fragen je- 
weils in den einzelnen Abschnitten behandelt, also getrennt für Helico- 
diceros, Caltha und Alchemilla diplophylla. 

Die Hauptaufgabe der vorliegenden Abhandlung besteht darin, ein 
morphologisches Verständnis der Diplophyllie zu erlangen. Daß es sich da- 
bei um stark abgeleitete Blattformen handelt, dürfte von vornherein klar 
sein. Sie müssen sich demzufolge aus der ,,haplophyllen“ Blattbildung in 
den betreffenden Verwandtschaftskreisen ableiten und erklären lassen. 








1 Allgemeine Morphologie der Gewächse. Handbuch der physiologischen 
Botanik, herausgeg. von W. HOFMEISTER, 1, 579. Leipzig 1868. 
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Der Gesichtspunkt, aus dem dies hier erfolgt, ist als solcher nicht neu 
und wurde schon von Darwin?! zur Erklärung von Monstrositäten und 
sonstigen Bildungsabweichungen herangezogen, z. B. der Pelorien: 
»<... wenn alle Kronenblätter einer Linaria einfach und regulär werden“, 
so dürften „solche Fälle nur eine Folge einer Entwicklungshemmung 
sein . . .; denn in diesen Blumen sind alle Organe während ihres frühesten 
Zustandes symmetrisch, und wenn sie auf diesem Wachstumsstadium ge- 
hemmt würden, würden sie nicht irregular werden‘ 2. Später hat beson- 
ders GOEBEL die Bedeutung der Entwicklungshemmungen für die Ge- 
staltbildung im Pflanzenreich betont. Es handelt sich also darum, daß 
ein entwicklungsgeschichtlich frühes Stadium ohne nachfolgende Ver- 
änderung zum fertigen Organ auswächst. Erfolgt die Hemmung erst 
verhältnismäßig spät, zu einer Zeit, wo das betreffende Organ zwar schon 
ausgebildet ist, aber noch in der Knospenlage sich befindet, so kommt es 
bloß zu einem Ausfall der Entfaltungsvorgänge, wir sprechen mit GOEBEL 
von einer Entfaltungshemmung *. 

Eine solche liegt nun auch in allen uns bekannten Fällen von Diplo- 
phyllie vor, wobei denn freilich hervorzuheben ist, daB es sich selten um 
eine einfache Unterbrechung der Entfaltung, sondern vielmehr um eine 
durch Umbildung des Blattes hervorgerufene Beibehaltung der Knospenlage 
handelt. Die ganze Erscheinung wird am besten als Ausgestaltung eines 
Knospenstadiums zur Dauerform gekennzeichnet. 

Für die Untersuchung der andin-neuseeländischen Caltha-Arten 
stand mir das Material des Miinchener Staatsherbariums zur Verfiigung, 
ferner in Alkohol konservierte Pflanzen von Caltha obtusa CHEEsM., die 
mir Herr Geheimrat von GOEBEL in freundlicher Weise überließ. Zu den 
Untersuchungen an Alchemilla diplophylla Dies diente mir Alkohol- 
material, das mein Bruder von seiner Andenreise mitgebracht hat. Den 
beiden Spendern sowie der Direktion des Staatsherbariums in München 
bin ich für diese wertvolle Unterstützung sehr zu Dank verpflichtet. 

Die Abbildungen stellen mit ganz wenigen Ausnahmen, bei denen 
die Herkunft besonders vermerkt ist, Originale dar. Alchemilla diplo- 
phylla wird hier übrigens erstmals bildlich dargestellt. Für die Aus- 
führung der Vorlagen zu Abb. 13 I und II, 20 I, 39 I und II möchte 
ich Herrn stud. rer. nat. JOSEF WALLNER bestens danken. 


ı Gesammelte Werke, übersetzt von J. V. Carus, 4, 337 ff. Stuttgart 1878. 

2 Darwin, CH.: a. a. O., S.35. Ausgezeichnet von mir. Denselben Vorgang 
bezeichnete BAILLON sehr treffend als ,,arrét du développement“. 

3 Vgl. Organographie der Pflanzen, 3. Aufl., 1, 40 f. 
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I. Diplophylle Ausbildung der Laubblätter bei Araceen, 
insbesondere Helicodiceros (L. f.) Engl. 

Unter den mannigfachen Blattformen der Araceen finden sich beson- 
ders häufig sogenannte pfeilförmige Blätter, d. h. solche, bei denen die 
Spreitenbasis zu beiden Seiten des Stieles in flügelartige Fortsätze nach 
rückwärts auswächst. Von ihnen leiten sich auch die gelappten oder ver- 
zweigten Blätter ab, die für die Gattungen Sauromatum und Arisaema so 
bezeichnend sind und bei Helicodiceros muscivorus (L.f.) ENGL. und 
Helicophyllum Rauwolffit (BLUME) ScHoTT (= Eminium intortum [So- 
LAND.] O. KTZE.) in einer besonders eigentümlichen Ausbildungsform 





Abb. 1. Helicodiceros muscivorus, Laubblatt von der Oberseite gesehen. M Mittellappen der 
Spreite, HH die beiden schneckenartig gedrehten „Hörner‘‘ der Spreitenbasis. Stark verkl. 


wiederkehren. Es sind an ihnen die Zipfel der basalen Spreitenflügel nicht 
flach ausgebreitet, sondern schneckenartig eingerollt, worauf ja schon 
die Benennungen ,,Helicodiceros‘‘ (= Schneckenzweihorn) und ,,Helico- 
phyllum‘‘ (— Schneckenblatt) hinweisen (Abb. 1 und 2). 

Helicodiceros bildet vor den Laubblättern einfacher gestaltete Primär- 
blätter, deren Spreiten entweder ungegliedert (Abb. 3I) oder mit nur 
wenigen Zipfeln versehen sind. Das Primärblatt in Abb. 3 II entspricht 
ungefähr einem Blatte von Arum; wie dieses besitzt es zwei Basal- 
zipfel, die freilich hier seitlich oder nach vorn abstehen und nicht nach 
rückwärts gerichtet sind. Besonders beachtenswert ist die in Abb. 41 
und II wiedergegebene Primärblattform, die schon einen deutlichen 
Übergang zu den Schneckenblättern darstellt. Neben zwei seitlichen 


Planta Bd. 15. 23b 





Abb. 2. Helicodiceros muscivorus, Laubblatt von der Seite gesehen. Bezeichnungen wie in Abb 1. 
Stark 








Erklärung im’ Text. 








Basalzipfeln sind an ihr zwei 
dorsale Blattabschnitte vor- 
handen, die ihre morphologi- 
sche Oberseite der Spreiten- 
fläche zukehren und darin den 
rückenständigen (adaxialen) 
Spreitenflügeln diplophyller 
Blätter, namentlich gewisser 
Caltha-Arten, recht ähnlich 
sind 1. 

GOEBEL? hat die Blatter 
von Helicodiceros und Helico- 


1 Ähnlich gestaltete Primär- 
blätter treten offenbar auch bei 
Helicophyllumauf. Man vergleiche 
ENGLER, A.: Das Pflanzenreich 4, 
23 F (Araceae — Aroideae und 
Araceae — Pistioideae), S. 130, 
Fig. 19 C. Leipzig 1920. 

2 Organographie der Pflan- 
zen, 1. Aufl., S.520. Jena 1898 bis 
1901 und 2. Aufl. 8, 1345. Jena 
1923; ferner: Über Wendeltrep- 
penblätter. Naturwiss. Wschr., 
N. F. 10, 97 (1911). 
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phyllum als ,,Wendeltreppenblatter“ bezeichnet und sie mit den Blättern 
zweier Begonia-Hybriden (Begonia rex f. Comtesse Louise Erdödy und 
Begonia ricinifolia f. Wehleana) verglichen, die ebenfalls lange Zeit 


Stark verkl. 


II 


Abb. 4. Helicodiceros muscivorus, gegliederte Primärblätter, J von der Oberseite, II von der Seite gesehen. 


M Mittellappen der Spreite, SS deren seitliche, DD deren dorsale Basalzipfel. 





fortwachsende und wendeltreppenartig gedrehte basale Spreitenlappen 
besitzen. Es sollte damit gezeigt werden, daß eine Blattgestaltung, die 
in einem Falle als zufällige Mutation auftrat, bei anderen Pflanzen 
die normale sein kann. Über das entwicklungsgeschichtliche Zu- 
standekommen der Wendeltreppenblätter von Helicodiceros ist damit 
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aber nichts ausgesagt. Ebenso darf man, wenn hier von einer Drehung 
oder Torsion der Basalzipfel die Rede ist, diese Ausdrücke lediglich als 
Bilder verstehen, die uns die eigenartigen Verhältnisse deskriptiv klar 
machen sollen. 

In Wirklichkeit handelt es sich beim Zustandekommen der gedrehten 


Spreitenflügel nicht eigentlich um eine Torsion, sondern um die Ausge- 


staltung eines Knospenstadiums zur endgültigen Form des Blattes — 
Verhältnisse, die denen vergleichbar sind, welche unten für die diplo- 


phyllen Caltha-Arten zu schildern sein werden. 





Abb. 5. Sauromatum guttatum, Laubblatt. St Stiel, M Mittellappen der Spreite, P deren Podium. 
Die Seitenglieder der Spreite (1, 1’; 2, 2’; 3, 3’ usw.) sitzen dem Podium einseitig an. Stark verkl. 
Das Verständnis des Blattbaues von Helicodiceros wird erleichtert, 
wenn wir von Sauromatum guttatum SCHOTT ausgehen, das mit Helico- 
diceros namentlich in der Gliederung der Spreite Ahnlichkeit aufweist. 

In ihrem Aufbau erinnern die Blatter von Sawromatum (Abb. 5) an die 
vieler Helleborus-Arten, welche die ältere Botanik bekanntlich als ,,fuB- 
förmig‘‘ bezeichnet hat. Es ist an der Spreite ein gemeinsames ,, Podium“ 
vorhanden (P in Abb. 5), dem die Fiedern einseitig ansitzen. Ihre Größe 
nimmt vom Mittellappen nach den beiden Seiten hin ab, was mit ihrer 
Entstehung zusammenhängt. 

Die Entwicklungsgeschichte des Blattes zeigt, daß es seine Gestalt 
einer sympodialen Verzweigung der Spreite verdankt. Zuerst entsteht 
der Mittellappen (M in Abb. 5). Auf ihn folgen der Reihe nach die seit- 
lichen Lappen (1, 1’; 2, 2’; 3, 3’ usw.), indem jedesmal der nächstfolgende 
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aus der Basis des vorausgehenden hervorsproßt. Der innere Rand der 
Spreite gestaltet sich zum Podium aus. 

Abb. 6 I—III stellt ein noch sehr junges Stadium der Blattentwick- 
lung dar. Von außen und von der Seite betrachtet (I, IT) erscheint die 
Spreite pfeilförmig, d. h. mit zwei basalen Fortsätzen versehen. Die bei- 
den Spreitenhälften sind nach oben eingeschlagen und bedecken sich teil- 
weise. Halbiert man jedoch die Anlage der Länge nach, so zeigt sich, daß 
die Gliederung der Spreite schon weiter vorgeschritten ist, als es äußer- 








Abb. 6. Blattentwicklung von Sauromatum guttatum (I—IV) und Helicodiceros muscivorus (V). 

Nähere Erklärung im Text. M Mittellappen der Spreite, 1 und 1’ Seiten] 1. Ord 

2 Seitenlappen 2. Ordnung, 3 Seitenlappen 3. Ordnung, PP Äste des Podiums. “In III, IV und 

V ist die Blattanlage der Länge nach halbiert (Schnittfläche punktiert). Sonstige Erklärungen 
im Text. Vergr. 27fach. 





lich den Anschein hat (Abb. 6 III). Aus dem ersten Blattzipfel, der auf 
den Mittellappen (M) folgt und in Abb. 6I und II mit 1 bezeichnet 
wurde, ist bereits ein weiterer hervorgegangen (2 in Abb. 6 III). Er ist 
nach oben eingeschlagen und liegt der Innenseite des Basalzipfels 1 
dicht an. 

Auf einem etwas älteren Stadium ist dazu ein dritter Zipfel gebildet 
(3 in Abb. 6 IV), der nun wiederum nach abwärts orientiert ist und aus 
der Basis des Zipfels 2 hervorkommt. Dies wiederholt sich noch dreimal, 
so daß in einer älteren Blattanlage schon sämtliche 6 bzw. 12 Seitenlappen 














366 W. Troll: 


des fertigen Blattes nachweisbar sind, von denen jeder vorausgehende den 
folgenden und der zuerst gebildete alle anderen umschließt. Es handelt 
sich also hier um eine recht verwickelte Knospenlage des Blattes, in der 
die beiden Äste des Podiums mit ihren Spreitenzipfeln nach dem Mittel- 
lappen der Spreite hin eingerollt sind. 

Die Entfaltung der Spreite besteht darin, daß das Podium sich streckt 
und seine beiden Äste seitlich ausbreitet. Eine Andeutung der eingeroll- 
ten Knospenlage ist aber auch am entfalteten Blatte in der leichten Ein- 
krümmung und Drehung der Äste des Podiums noch zu erkennen 
(Abb. 5). 

Die Entwicklung der Blattspreite von Helicodiceros ist nun der von 
Sauromatum außerordentlich ähnlich, wenigstens in der Art und Weise, 
wie die Spreitenzipfel angelegt werden. Auch hier entstehen zuerst der 
Mittelzipfel, sodann weitere aus dessen Basis (Abb. 6 V). 

Daraus erklärt sich zunächst die Gestalt der Primärblätter. Wächst 
das noch ungegliederte Stadium der Spreitenentwicklung zur Dauerform 
aus, so entsteht ein einfaches Primärblatt (Abb. 3 I). Wird die Bildung 
von Seitenzipfeln nach der Anlegung des ersten bzw. zweiten Paares 
unterbrochen, so ergeben sich die Primärblattformen der Abb. 3 II und 
Abb. 4 I, II. Die Primärblätter verdanken also ihre Form, wie das häufig 
der Fall ist, einer Hemmung oder vorzeitigen Unterbrechung des Ent- 
wicklungsganges unter gleichzeitiger Ausgestaltung der erreichten 
Gliederung zur Dauerform. 

An den Folgeblättern geht die basipetal-sympodiale Ausgliederung 
der Zipfel weiter, und es sind nach Beendigung des Vorganges in jeder 
Spreitenhälfte deren sechs vorhanden, die ebenso wie bei Sauromatum 
eine eingerollte Knospenlage einnehmen. 

Bis hierher herrscht also zwischen Sauromatum und Helicodiceros 
vollkommene Übereinstimmung. Im weiteren Verlauf, besonders bei den 
Entfaltungsvorgängen, ergeben sich jedoch Abweichungen, namentlich 
insofern, als die Blattspreite von Helicodiceros sich nicht flach ausbreitet. 
Vielmehr wachsen die gelappten Basalzipfel aus ihrer gedrehten oder einge- 
rollten Knospenlage unter Streckung des Podiums in der Richtung, die in 
Abb. 6 V durch den Pfeil angedeutet ist, direkt zur endgültigen Form aus. 
Die beiden Äste des Podiums stehen mithin, wie Abb. 2 zeigt, auf der 
Oberseite der Spreite, mit der sie einen mehr oder minder spitzen Winkel 
bilden. Wenn sie gewunden erscheinen und die Spreitenzipfel wendel- 
treppenartig um sie herum verteilt sind, so rührt das also daher, daß sie 
die eingerollte Knospenlage nicht aufgeben, sondern in ihr in einer eigen- 
artigen Weise zur Dauerform auswachsen. 

Natürlich ist dieser Vorgang nicht denkbar ohne die Annahme, daß 
bei Helicodiceros im Gesamtaufbau des Blattes anderen Aroideen (etwa 
Sauromatum) gegenüber eine erhebliche Abänderung aufgetreten ist. Dies 
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trifft in der Tat zu, und es fallt bei genauerer Untersuchung des Blattes in 
erster Linie der Bau des Blattstieles auf, dessen Verhalten ja auch sonst 
für die Gestalt der Spreite von maBgebender Bedeutung ist und, wie in 
einer anderen Arbeit gezeigt werden soll, auch die schildférmige Aus- 
bildung des Blattes bedingt 1. 

Der Blattstiel von Helicodiceros ist unifazial entwickelt, aber zum 
Unterschied von den unifazialen Stielen anderer Aroideen oberseits 
rinnig vertieft. Da die Verhält- 
nisse ziemlich verwickelt lie- 
gen, so sei zur Erläuterung aus- 
gegangen von einem einfachen 
Beispiel: von Alisma plantago 
(Abb. 7). In Abb. 7I ist die 
Spreite eines Alisma-Blattes 
mit einem Stück des Blattstie- 
les gezeichnet. Wie man sieht, 
gehen die Ränder der Spreite 
an deren Basis über in die des 
Stieles. Aufeinem Querschnitt 
(Abb. 7 II) zeigt der Stiel ei- 
nen auf der Unterseite kon- 
vexen, oberseits flachen Um- 
riß. Die Ränder des Blattes, 
welche die Grenze zwischen 
den beiden Seiten angeben, 
treten in ihm (und ebenso auf 
einem Querschnitt durch den 
Blattgrund, Abb.7 III) bei RR 
hervor, im Gesamtumfang des 
Stieles überwiegt also die Un- 
terseite bei weitem die Ober- pp. 7. Alisma plantago. I Laubblatt mit Stiel und 
seite. Nichtsdestoweniger it. Sort. Van eli, x, 1 Que, rh 
der Stiel deutlich bifazial ent- Biattränder in Stiel und Scheide. Leitbündel in den 


ickelt Querschnitten schematisiert gezeichnet (Xylem schwarz, 
wickelt. Phloëm weiß). Verg. in ZZ 6,5 fach, in III fach. 


Wäre der Umfang des Stie- 
les lediglich von der Unterseite gebildet, die Oberseite zugunsten der 
Unterseite also gänzlich unterdrückt, so erhielten wir einen unifazialen 
Blattstiel. Einen solchen besitzt z. B. Sauromatum guttatum. Die Blatt- 
ränder, die im Scheidenteil des Blattes deutlich ausgeprägt sind, laufen 
am Beginn des Stieles zusammen. Dieser selbst hat einen rundlichen 





1 Vgl. Trott, W.: Morphologie der schildförmigen Blätter. Noch nicht ver- 
öffentlicht. 
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Querschnitt und behält diesen bis oben, wo er in die Aste des Spreiten- 
podiums sich verzweigt, bei. 

Auch bei Helicodiceros geht der Blattstiel aus einem scheidigen bi- 
fazialen Blattgrund (Abb. 8 I) hervor und ist über diesem unifazial ge- 
baut. Zum Unterschied von dem rundlichen Stiel des Blattes von 
Sauromatum ist er jedoch oberwarts sekundär abgeflacht bzw. rinnig ver- 
tieft. Man vergleiche dazu Abb. 8 III, die von einem einfachen Primär- 
blatt stammt. De8 die Ränder bei S nicht den Blatträndern entsprechen, 
ersieht man aus dex. Querschnitt Abb. 8 II, in dem die Übergangszone 
vom Blattgrund in den Stiel getroffen ist, und die Scheidenränder (R), 
die ja mit den Rändern des Blattes identisch sind, auf dem Grund der 
flachen, von den sekundären Rändern gebildeten Rinne der Stieloberseite 





Abb. 8. Helicodiceros muscivorus, Querschnitte durch den Blattgrund (J), die Übergangszone 

vom Blattgrund in den Stiel (ZZ) und den Stiel (IIJ) eines einfachen Primärblattes. RR Blatt- 

ränder im Scheidenteil des Blattes, SS sekundäre Ränder im Stiel. Leitbündel schematisiert ge- 
zeichnet (Xylem schwarz, Phloëm weiß). Vergr. 7 fach. 


liegen. Die unifaziale Förderung des Stieles ist hier also dahin gesteigert, 
daß die Unterseite in zwei scheinbaren Rändern (S) nach oben vor- 
wächst und einen bifazialen Bau vortäuscht. 

Es ist nun für das Verständnis des Blattbaues von Helicodiceros von 
der allergrößten Bedeutung, daß das unifaziale Wachstum des Stieles 
nicht auf diesen beschränkt ist, sondern sich auch auf die Basis der Lamina 
erstreckt, und zwar gerade auf die Teile, in welchen jene an den Folgeblättern 
sich verzweigt. 

Dies soll zuerst für die einfachen Primärblätter gezeigt werden, die 
dem Verständnis am wenigsten Schwierigkeiten bereiten. Von hier aus 
werden sich dann auch die verwickelten Verhältnisse an den gegliederten 
Primärblättern und den Folgeblättern erläutern lassen. 

In Abb. 9 I ist die Übergangszone zwischen Stiel und Spreite eines 
einfachen Primärblattes vergrößert dargestellt. Der Blattstiel bildet eine 
von zwei wulstartigen Leisten (S) begrenzte Rinne, in welcher die Sprei- 
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tenränder (R) bei O zusammenlaufen. Weiter unten am Stiel sind sie 
nicht mehr wahrzunehmen. Es ist also auch die Ubergangszone von 
Stiel und Spreite stark unifazial geférdert, und es sieht infolgedessen so 
aus, als seien die Spreitenrander nach oben eingeschlagen und der Blatt- 
oberseite angewachsen. Man vergleiche dazu die Querschnitte Abb. 9 II 
und III, deren Orientierung in Abb. 9 I durch die Linien s, bzw. 8, ange- 
geben ist. Besonders aus dem Schnitt Abb. 9 I ist klar zu ersehen, daß 





Abb. 9. Helicodiceros muscivorus. I Übergangszone zwischen Stiel und Spreite eines einfachen 

Primärblattes, IJ und III Querschnitte durch diese, deren Richtung in Z durch die Linien s; und & 

angedeutet ist. RR Blattränder, SS sekundäre Ränder. Leitbündel schematisiert gezeichnet 
(Xylem schwarz, Phlo&m weiß). Vergr. in J 1,5 fach, in II und III 6,5 fach. 


der Blattrand in der Übergangszone nicht nach den Flanken der Spreite 
gerichtet ist, sondern der Blattoberseite aufliegt. 

In ein Schema gebracht sind diese Verhältnisse in Abb. 10 I. Es ent- 
spricht einem ungegliederten Primärblatt. Abb. 10 II stellt ein mit zwei 
basalen Zipfeln versehenes Primärblatt dar. Es ist an ihm der Rand an 
den in Abb. 10 I mit x x bezeichneten Stellen, d. h. vor dem Übergang 
in den Spreitengrund, ausgewachsen, wo er an sich noch frei ist, aber 
schon eine andere Orientierung als an der Spreite selbst aufweist. Die 
beiden Zipfel bei x x in Abb. 10 II werden deshalb nicht in der Ebene 
der Lamina liegen, sondern schräg nach vorn abstehen, wozu man auch 
Abb. 3 II vergleichen möge. 

Planta Bd. 15. 24 
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Weitere Auszweigungen des Spreitengrundes, wie sie an den folgenden 
Primärblättern auftreten, können naturgemäß nur aus den Stellen des 


Randes hervorgehen; die in Abb. 10 I mit yy bezeichnet sind. Hier sind 
die Spreitenränder infolge der unifazialen Entwicklung des Blattstieles 
der Oberseite „angewachsen“ und, wie schon erwähnt, gleichsam nach 
oben eingefaltet. 

Zipfel, die von diesen Stellen ihren Ursprung nehmen, müssen dem- 
nach aufgerichtet bzw. der Lamina des Blattes (genauer gesagt seinem 
Mittellappen) zugekehrt sein, wie es Abb. 10 III im Schema und die 
Abb. 4 in Wirklichkeit zeigen. Solche Primärblätter weisen eine große 
Ähnlichkeit mit denen gewisser, unten zu schildernder Caltha-Arten 
(z. B. C. andicola und sagittata) auf, eine Ähnlichkeit, die sich nicht nur 
auf die entwickelte Blattgestalt, sondern auch auf ihre Entstehung er- 








I Z It 
Abb. 10. Helicodiceros muscivorus, Schemata zur Primärblattbildung. Nähere Erklärung im Text. 


streckt. Die Aufnahme von Helicodiceros in diesen Zusammenhang ist 
damit voll gerechtfertigt. 

An den Folgeblättern von Helicodiceros gehen von den in Abb. 101 
mit yy bezeichneten Stellen der Spreitenbasis die Aste des Podiums aus, 
die ja im Grunde nichts anderes sind als die durch Fortfiihrung der sym- 
podialen Verzweigung vergréBerten Dorsalzipfel yy des Primärblattes in 
Abb. 10 III. Es ist somit durchaus verständlich, daß sie sich nicht seit- 
lich ausbreiten, vielmehr aufgerichtet sind und mit dem Mittellappen der 
Lamina einen spitzen Winkel bilden (Abb. 2). Ihre ‚Drehung‘ hat sich 
uns schon aus der Knospenlage ergeben, die hier unmittelbar zur fertigen 
Form auswächst, wobei sich lediglich die Spreitensäume entfalten. 

Der Blattbau von Helicodiceros ist damit in seinen Grundzügen er- 
klärt. So absonderlich er auf den ersten Blick ist, so sind doch die Be- 
ziehungen, die ihn mit den gelappten Blattformen von Sauromatum und 
anderen Aroideen verbinden, unverkennbar, namentlich dann, wenn 
man die Entwicklungsgeschichte und die Knospenlage der Spreite be- 
rücksichtigt. Auch bei den diplophyllen Caltha-Arten wird sich zeigen, 
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daß die „Verdoppelung‘‘ der Spreite mit der eigenartigen Ausgestal- 
tung eines Knospenstadiums zusammenhängt, für die ebenfalls die Ent- 
wicklung des Blattstieles verantwortlich zu machen ist. 

Natürlich hat eine so auffallende Blattform, wie sie Helicodiceros besitzt, 
auch die Frage nach ihrer ökologischen Bedeutung herausgefordert. Besonders 
GoEBEL! hat sich darüber ausgelassen und darauf hingewiesen, daß die „ganze 
Blattfläche einen geringeren Raum einnimmt, als wenn die Blattzipfel flach aus- 
gebreitet wären, und daß durch die schraubenförmige Drehung eine gegenseitige 
Beschattung vermieden wird. ... Der geringere Raum, den die Blattfläche ein- 
nimmt, aber dürfte mit der dichteren Anordnung der Blätter und der sang 
wie Sauromatum gegenüber kürzeren Länge der Blattstiele hä 
wenigstens finde ich, daß alle Aroideen mit sympodial verzweigter Blattspreite 
nur eines oder wenige Blatter bilden, die sich auf langem Stiel frei emporheben, 
während Helicodiceros, wie erwähnt, einige ziemlich dicht stehende, mit verhält- 
nismäßig kurzem Stiel versehene Blätter aufweist.“ Diese Zusammenhänge sind 
zweifellos sehr einleuchtend, wenn man auch schwerlich wird einsehen können, 
daß sie die abweichende Blattbildung von Helicodiceros veranlaßt haben. Sie be- 
ruht doch zu sehr auf Baueigentümlichkeiten (Blattstiel!), die mit den Raum- 
verhältnissen nichts zu tun haben und ganz unabhängig von ökologischen Er- 
wägungen nach rein morphologischen Gesichtspunkten zu beurteilen sind. 

GIESENHAGEN? erblickt in den Wendeltreppenblättern der Aroideen einen 
„besonderen Fall der die Assimilation begünstigenden OberflachenvergréBerung“. 
Eine solche hat aber gegenüber Sauromatum gar nicht stattgefunden, so daß die 
Haupteigentümlichkeit des Helicodiceros- und Helicophyllum-Blattes, die Dre- 
hung seiner Basalzipfel, von dieser Deutung überhaupt nicht berührt wird. 





II. Die Diplophyllie in der Gattung Caltha L. 
I. Allgemeines. 

Die Gattung Caltha wurde von DE CANDOLLE® auf Grund verschie- 
dener, namentlich auch die Blattbildung betreffender Merkmale in die 
beiden Sektionen Psychrophila und Populago eingeteilt, von denen letz- 
tere die borealen Arten umfaßt, während Psychrophila durchaus der süd- 
lichen Halbkugel angehört, wo sie zum Teil im australischen Florenge- 
biet (Australien, Tasmanien, Neuseeland), zum Teil in Südamerika 
(Anden von Ecuador bis Kap Horn, Falklandinseln) vertreten ist. Die 
Psychrophilae sind ausgesprochene Hochgebirgspflanzen, die nur in der 
Antarktis ins Tiefland herabsteigen. Morphologisch sind sie sämtlich 
durch diplophylle Blattspreiten ausgezeichnet, was schon DE CANDOLLE 
hervorgehoben hat. In seiner die Sektion Psychrophila charakterisieren- 
den Diagnose heißt es unter anderem: „folia . . . appendicibus sursum 
erectis.“ 


1 Organographie der Pflanzen, 1. Aufl., S. 521. Jena 1898—1901. In der 
2. Aufl. ist der betreffende Absatz gestrichen. 
2 Handwörterbuch der Naturwissenschaften, 1. Aufl., Artikel ,,Blatt“. Jena 
1912. 
3 DE CANDOLLE, A. P.: Regni vegetabilis systema naturale 1, 307 f. Paris 
1818. 
24* 
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Nach der Art und Weise, wie die ,, Anhängsel‘‘ der Blattspreite ange- 
heftet sind, kann man die Psychrophilae in drei Formengruppen einteilen. 





Abb. 11. Caltha sagittata, Habitusbild. Nach J.D. HOOKER aus CURTIS’s Botanical Magazine 
Etwas verkl. 


1. Sagittata-Gruppe: Caltha sagittata Cav. (Abb. 11), C. novae-zelandiae 
Hook. f., C. andicola MaLr.!, C. obtusa CHEESM., C. introloba F. MUELL., 


1 Diese Art wird von Huts (Monographie der Gattung Caltha, S. 13f. (Berlin 
1891) als C. sagittata Cav. behandelt. DieCAavanınnessche Art selbst dagegen er- 
scheint als f. latifolia von C. sagittata. Danach bemerkt auch URBAN (Englers 
Bot. Jb. 87, 401 [1906]), das Genus Caltha sei in Sammlungen aus Columbien, 
Ecuador und Chile vertreten durch eine weit verbreitete Art, C. sagittata Cav. 
(= C.andicola.Gay). Auf die Unzulässigkeit dieser Identifizierung hat schon 
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C. involuta A. W. Hii}. Die Anhängsel entspringen bei diesen Arten aus 
der Basis der Spreite und erscheinen wie aufgebogene oder eingefaltete 
Blattohren, den Basallappen der in Abb. 4I und II wiedergegebenen 
Primärblattform von Helicodiceros nicht unähnlich. DE CAaNDOLLE 
spricht deshalb bei C. sagittata von ,,auriculis sursum inflexis“ (Abb. 12).2 

2. Dioneaefolia-Gruppe: C. dioneaefolia Hook. f. (Abb. 13 I und II), 
C. alata A. W. Hin, C. phylloptera A. W. Hux. Die Anhängsel stellen 





Abb. 12. Caltha sagiti I Laubblatt von der Oberseite (ohne Blattgrund). JJ Dasselbe auf- 

gehellt, um die Anordnung Ger Nervatur zu zeigen (die feinsten Auszweigungen nicht gezeichnet). 

In der linken Blatthälfte ist allein die Nervatur der Spreite, in der rechten nur die des Anhäng- 

sels berücksichtigt. St Blattstiel, S Spreite, LL deren Anhängsel. Etwas vergr. Nach Herbar- 
material. 





hier nicht aufgebogene Blattohren dar, sondern gehen als selbständige 
Auswüchse aus der Basis der Blattspreite hervor. 


SCHRÖDINGER (Das Laubblatt der Ranunculaceen. Abh. zool.-bot. Ges. Wien 
8, 55, Anm. 1 [1914]) aufmerksam gemacht. Vgl. auch Hırı, A. W.: The Genus 
Caltha in the Southern Hemisphere. Ann. of Bot. 82, 422, Anm. 1 (1918)! 

1 Nach Hırr (a. a. O., S. 421) sind C. introloba und involuta von den vier 
anderen oben genannten Arten dadurch unterschieden, daß die ,,Faltenachse“ 
mit dem Blattstiel nicht einen rechten, sondern einen spitzen Winkel bildet bzw. 
ihm parallel läuft (C. involuta). Eine scharfe Grenze wird jedoch hierbei schwer 
zu ziehen sein, und ich finde an den mir vorliegenden, durch Konservieren in 
Alkohol sehr gut erhaltenen Exemplaren von C. obtusa, daß bei ihnen die Falten- 
achse ebenfalls einen spitzen Winkel mit dem Blattstiel bildet und infolgedessen 
die Anhängsel als ,,infolded obliquely“ erscheinen. C. introloba wurde von HUTH 
(a. a. O., S. 15) zu Unrecht als bloße Form von C. novae-zelandiae betrachtet. 

2 Es sei hier darauf hingewiesen, daß die Abbildung, die VELENOVSKY (Ver- 
gleichende Morphologie der Pflanzen, 1, 479. Prag 1905) von C. sagittata gibt, 
und die leider auch in NEGER, Biologie der Pflanzen (S. 209. Stuttgart 1913) 
übergegangen ist, vollkommen verfehlt ist, vor allem deshalb, weil die Spreiten- 
lappen als selbständige Auswüchse auf der Spreitenoberseite gezeichnet sind. 
Vgl. auch SCHRÔDINGER, R.: a. a. O., S. 56! 
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3. Appendiculata-Gruppe: C. appendiculata Pers. (Abb. 14 I und IT), 
C. limbata Scazecur: (Abb. 13 III, Abb. 14 III). Die Anhängsel ent- 


springen auf der Oberseite der Lamina zu beiden Seiten des Mittelnerven. 
Die Blattspreite erscheint deshalb auf einem Querschnitt durch die In- 
sertionszone der Anhangsel vierfliigelig, es handelt sich also um ausge- 
sprochen diplophylle Pflanzen, „deren Laubblätter‘, wie WYDLER? 
meinte, „wohl das prächtigste Beispiel von Doppelspreitung liefern“. 
Sie werden darin nur von Alchemilla diplophylla übertroffen. 

Wir haben angesichts dieser merkwürdigen Blattbildung die Frage 
aufzuwerfen: Wie kommt die Diplophyllie in der Sektion Psychrophila 
zustande, und in welcher morphologischen Beziehung steht sie zur Blatige- 
staltung in der Sektion Populago? 





Abb. 13. I, II Caltha dioneaefolia, Laubblatt von oben (J) und von der Seite (II) gesehen. 
III Caltha limbata, Laubblatt von der Oberseite. Der Blattgrund ist nicht gezeichnet. St Stiel, 
8 Spreite, LL Anhängsel. Vergr. in J und JJ 9fach, in III 2fach. Nach Herbarmaterial. 


Daß zwischen beiden Sektionen keine scharfen Grenzen bestehen, 
hat schon DE CANDOLLE geahnt. Er schreibt der Sektion Populago 
»folia . . . auriculis sursum non inflexis“ zu, die Spreitenanhängsel der 
C. sagittata deutet er als ,,auricula sursum inflexa.‘“ Zu dieser Auf- 
fassung bekannten sich später auch HuT#® und VELENOVSKY#; nament- 
lich ersterer hat darauf hingewiesen, daß ‚beide Gruppen, die Psychro- 
philae mit aufwärts geklappten und die Populagines mit flachen Blatt- 
zipfeln, nicht ganz ohne verbindende Mittelformen dazustehen scheinen.“ 

I Diese Art wird teilweise auch als f. chilensis der im Feuerland, auf den 
Staaten- und Falklandinseln vorkommenden C. appendiculata angesehen (vgl. 
Hort, a. a. O., S. 15). Hit (a. a. O., S. 432) behandelt sie wohl mit mehr Recht 
als selbständige Art. 

2 Über Verdoppelung der Blattspreite. Flora 35, 738 (1852). 
3 À. a. O., S. 6. 
4 À. a. O., S. 482. 
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Demgegenüber hat ScHRÖDINGER behauptet, die aufgerichteten 
Spreitenlappen der Psychrophilae seien ,,Formneubildungen, die bei den 
borealen Arten überhaupt nicht vorkommen“. Sie stellen nach ihm 
„sekundäre Flächenzuwächse‘ vor, die er demzufolge auch als ,,Aug- 
mentlappen“ bezeichnet!. Nun bekommt man zwar bei Betrachtung von 
Formen wie C. dioneaefolia und besonders C'. appendiculata den Eindruck, 
als lägen in den Anhängseln bloße Auswüchse, nicht Teile der Blattfläche 
selbst vor. Die genannten Arten sind aber zweifellos als stark abgeleitet 
zu betrachten, und so ist erneut zu untersuchen, ob nicht doch die Auf- 
fassung der älteren Autoren das Richtige getroffen hat. SOHRÜDINGERS 








IT 
Abb. 14. I, II Caltha appendiculata, Blattspreiten mit Nervatur. Ein Anhängsel ist abgetragen 
(Schnittstellen punktiert). III Caltha limbata, Blattspreite mit Nervatur. Ein Anhängsel ist ab- 
getragen (Schnittstelle punktiert). Blattgrund nicht gezeichnet. St Stiel, S Spreite, LL Anhängsel. 
Vergr. in J und IJ etwa 5fach, in III etwa 3fach. Nach SCHRODINGER. 





groBes Verdienst bleibt es immerhin, auf den Bau der Blattstiele in der 
Gattung Caltha aufmerksam gemacht und gezeigt zu haben, daB er für 
das Zustandekommen der Diplophyllie von entscheidender Bedeutung 
ist. Darauf wollen wir auf Grund eigener, SCHRÖDINGERs Befunde er- 
weiternder Untersuchungen zunächst eingehen. 


2. Die Struktur der Blattstiele. 

Die Blattstiele der Caltha-Arten, besonders der Psychrophilae, machen 
bei oberflächlicher Betrachtung durchaus den Eindruck bifazialer Or- 
gane mit deutlich ausgeprägter Ober- und Unterseite. Nichtsdesto- 
weniger sind sie unifazial entwickelt. Der scheinbar bifaziale Bau ver- 
dankt seine Entstehung, ähnlich wie bei Helicodiceros, einer sekundären 
Abflachung, die bei den Psychrophilae besonders weit gediehen und mit 
Vereinfachungen der inneren Struktur einhergegangen ist. 


1 Das Laubblatt der Ranunculaceen, S. 57 (Abh. zool.-bot. Ges. Wien 8, 1914). 
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Bei C. palustris (Abb. 15 I) geht der unifaziale Charakter des Blatt- 
stieles schon aus der Orientierung der Leitbündel hervor. Sie sind um die 
ganze Peripherie verteilt und kehren sämtlich ihre Xylemteile nach 
innen. Daran ändert auch nichts, daB gelegentlich (namentlich an sehr 
kräftigen Exemplaren, Abb. 15 III) die ,,Oberseite‘‘ rinnig vertieft ist, 
und es aussieht, als liefen die Spreitenränder am Stiel bis zum Blattgrund 






ÿ 





Abb. 15. Blattstielquerschnitte. J—IV Caltha palustris. V Caltha andicola. VI Caltha introloba. 

VII Caltha obtusa. VIII Caltha novae-zelandiae. IX Caltha appendiculata. X Caltha lim- 

bata. Leitbündel schematisiert gezeichnet (Xylem schwarz, Phloëm weiß). Vergr. bei J, III, 

IV und VII etwa 10 fach, sonst unbestimmt. J, III, IV und VII Originale; II, V, VI, VIL 
IX, X nach SCHRÖDINGER. 


Im Bündelverlauf kann man mit SOHRÜDINGER ein Haupt- und ein 
V 
Nebengerüst unterscheiden. Das erstere besteht aus den StrangenS S 
M 
und ist dadurch vor dem Nebengerüst ausgezeichnet, daß die Stränge in 
ihm in konstanter Zahl und Anordnung auftreten. Die Nebenstränge da- 
gegen, welche stets die Peripherie des Stielquerschnittes einnehmen, sind 
je nach der Querschnittsdicke des Stieles bald in größerer, bald in geringe- 
rer Zahl vorhanden. Gewöhnlich sind ihrer 6—8 nachzuweisen (Abb. 15 I, 
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II), in stärkeren Stielen jedoch kann ihre Zahl bis auf 17 steigen 
(Abb. 15 III), in schwächeren umgekehrt auf 2 herabsinken (Abb. 15 IV). 
Solche Fälle vermitteln den Übergang zur Sektion Psychrophila, in 
welcher der Bau des Blattstieles weitere Vereinfachungen erfährt. Das 
Hauptgerüst allein bleibt übrig bei C. andicola und C. introloba (Abb. 15 V 
und VI). Von den vier Leitbündeln ist das in der Mediane der ,,Oter- 
seite‘‘ gelegene das schwächste. Es wird bei fortschreitender Reduktion 
des Stranggerüstes zuerst in Wegfall kommen. Aus 
V * 
SS wird S 8. 
M M 
So erklären sich die Stielquerschnitte von C. obtusa, C. novae-ze- 
landiae, C. appendiculata und C. limbata mit ihren drei Leitbündeln 
(Abb. 15 VII—X). Oberflächlich betrachtet haben sie das Aussehen ein- 





Abb. 16. Schema zur Erläuterung des Zustandekommens der Diplophyllie bei Caltha Sektion 
Psychrophila. I und III von der Oberseite, II Längsschnitt durch J. S Blattspreite, St Blatt- 
stiel. Sonstige Erklärung im Text. 


facher bifazialer Stiele, in Wahrheit sind sie unifazial und aus Stielen, wie 
sie C. palustris besitzt, durch Reduktion des Stranggeriistes herzuleiten. 

Den einfachsten Bau weisen die Stiele von C. dioneaefolia auf 
(Abb. 22 IV). Die Verringerung der Bündelzahl hat bei ihr dazu geführt, 
daß nur noch ein einziger Leitstrang, der Medianus M, übrig blieb. Aus 

* + 
SS ist * * geworden. 
M M 

C. dioneaefolia soll nach SCHRÖDINGER ferner dadurch ausgezeichnet 
sein, daß bei ihr der Stiel auf seiner ,,Oberseite“ stärker vertieft ist als bei 
den anderen Arten der Sektion. Ich kann aber eine so starke Rinnen- 
bildung, wie sie SCHRÖDINGER angibt, nur in unmittelbarer Nähe des 
Spreitenansatzes finden, in der Stielmitte ist der Unterschied gegenüber 
C. novae-zelandiae oder C. obtusa nur gering. 

Für die Spreitenbildung wirkt sich die unifaziale Förderung der 
Blattstiele vor allem in der Ubergangszone von Stiel und Spreite aus, wo 
die Rander des Blattes an den Stiel anlaufen. Man vergleiche dazu das 
Schema Abb. 16 I, das ganz dem in Abb. 10 I für ein Primärblatt von 
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Helicodiceros gegebenen entspricht. Die Ränder bei x x sind aufge- 
richtet zu denken (Abb. 16 II). Wüchsen sie an diesen Stellen aus, so 
müßten aufgerichtete Spreitenlappen entstehen, die, weil die Ränder hier 
mit dem Stiel „verwachsen“ sind, sich nicht entfalten könnten, sondern 
in ihrer aufgerichteten Stellung zu verharren gezwungen wären 
(Abb. 16 III). Ein Blatt von C. sagittata (Abb. 12) stimmt mit Schema 
Abb. 16 III im wesentlichen überein. Aber auch das Verhalten der 
C. novae-zelandiae bestätigt vorstehende Ableitung. 

Es sind bei dieser Art die Anhängsel schon normalerweise viel 
schwächer entwickelt als bei C. sagittata. Ihre Höhe erreicht nie mehr 
als ein Viertel der Gesamthöhe der Spreite, ja an schwächlichen Blättern 
fehlen sie oft ganz (so daß das Schema Abb. 16 I verwirklicht ist), 
und selbst an Blättern normaler Größe kommen sie oft nicht über die 
ersten Entwicklungszustände hinaus. Sie treten dann als kleine Öhrchen 
hervor, die sich aus den Säumen der Spreite dort erheben, wo diese aus 
dem Blattstiel entspringen. 

Wir hätten damit die Diplophyllie bei Caltha vorerst auf deduk- 
tivem Wege zurückgeführt auf die Struktur des Blattstieles und sie als 
eine mit dieser zusammenhängende Entfaltungshemmung erkannt. Der 
Blattstielbau wirkt sich aber in den beiden Sektionen recht unterschied- 
lich aus, was mit der verschiedenen Spreitenentwicklung, besonders dem 
Verhältnis von Stielbreite und Breite der Lamina, in Zusammenhang 
steht. 


3. Entwicklungsgeschichte und Entfaltung der Blätter 
in der Sektion Populago. 

Es wurde schon kurz darauf hingewiesen, daß man die Diplophyllie 
bei Caltha als Entfaltungshemmung betrachten kann, d. h. als eine Er- 
scheinung, die mit der Beibehaltung eines Knospenstadiums identisch 
ist, das bei den Arten, die ihre Blätter vollständig entfalten (also z. B. 
C. palustris), durchlaufen wird. Zur näheren Begründung dieser Auf- 
fassung ist es notwendig, die Blattentwicklung und Spreitenvernation 
der Populagines genauer zu analysieren. Für die Entwicklungsge- 
schichte, die schon von SCHRÖDINGER für C. palustris geschildert wurde, 
genügt eine kurze Übersicht an Hand der Schemata in Abb. 17, die das 
Wesentliche daran in großen Zügen hervortreten lassen. 

Man kann in der Blattentwicklung von C. palustris — und dasselbe 
gilt von den anderen Arten der Sektion — drei Abschnitte mehr oder 
minder deutlich unterscheiden. Im ersten wird die Spreite angelegt, im 
zweiten der Stiel und im dritten die Spreite ausgestaltet. 

Die jugendliche Spreite hat im Querschnitt einen hufeisenförmigen 
Umriß, was daher rührt, daß ihre Ränder nicht seitlich stehen, sondern 





1 Vgl. SCHRÜDINGER, R.: a. a. O., S. 57 und Taf. VII, H—K. 
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auf die Oberseite verlagert sind. Eine Stielanlage ist urspriinglich an ihr 
nicht vorhanden, sie sitzt dem Blattgrund unmittelbar auf. Im Schema 
Abb. 17 I ist dieses Stadium ausgebreitet gedacht, die Ansatzstellen der 
Spreitenränder sind mit X X bezeichnet. Auf dem Stadium Abb. 17 II ist 
bereits der Stiel zu erkennen, der sich von vornherein unifazial entwickelt 
hat. Durch dieses unifaziale Wachstum bleiben die Ansatzstellen der 
Spreite bei x X einander genähert, so daß sie später aus einem Punkt zu 
entspringen scheinen. In der Folge beginnt sich sodann die Spreite 
beträchtlich zu vergrößern, wobei sie ohne Bevorzugung einer be- 
stimmten Wachstumsrichtung gleichmäßig in die Fläche sich entwickelt 
und namentlich auch nach dem Stiel hin zu den beiden Blattohren 
(LL, Abb. 17 III) auswächst. Die Wachstumsverteilung kann auch aus 
der Nervatur des fertigen Blattes noch abgelesen werden: es ist kein ein- 
heitlicher Mittelnerv vorhanden, der eine Hauptwachstumsrichtung an- 
zeigen würde, sondern die Hauptnerven der Spreite strahlen von der Stiel- 
ansatzstelle nach allen Teilen des Randes gleichmäßig aus. 





St 





zZ SE Pa 
Abb. 17. Caltha palustris. I—III Schemata zur Erläuterung der Spreitenentwicklung. Nähere 


Erklärung im Text. JV Blattspreite in der Knospenlage, teilweise ausgebreitet und etwas sche- 
matisiert. S Blattspreite, LL deren Ohren, St Stiel. 


Auf diesem Stadium, das in dem Schema Abb. 17 III ausgebreitet ge- 
zeichnet ist, hat die Spreite langst ihre charakteristische Knospenlage er- 
reicht. Wichtig ist in diesem Zusammenhang daran vor allem, daB nicht 
nur ihre Außenränder, sondern auch die Innenrander der Blattohren ein- 
gerollt sind: Werden an einem solchen Blatt die beiden Spreitenhalften 
auseinandergebogen, so erhält man das in Abb. 17 IV etwas schemati- 
siert skizzierte Bild, das uns gleichzeitig zur Erlauterung der Entfaltungs- 
vorgänge dienen soll. 

Diese bestehen darin, daB die Blattfläche sich ausrollt und dabei auch 
die eingeschlagenen Rander der Blattohren ausbreitet. Das ist hier des- 
halb méglich, weil ihre Anlaufstellen, in denen sie mit dem Stiel vereinigt 
und aufgerichtet sind (in Abb. 17 IV mit yy bezeichnet), auBerordentlich 
schmal sind und der absteigenden Entfaltungsbewegung der einge- 
schlagenen Spreitenlappen keinen eigentlichen Widerstand entgegen- 
setzen können. Es kommt aber auch vor, daß diese ihre Knospenlage 
beibehalten. 


1 Vgl. Gozset, K.: Organographie der Pflanzen, 2. Aufl., 8, 1360. 
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Es ist das besonders häufig der Fall bei C. leptosepala DC. (Abb. 18), 
einer Pflanze des westlichen Nordamerika, die auch im Münchener Botani- 
schen Garten kultiviert wird, wo ich sie seit Jahren beobachte. Stets 
waren an den groBen Blättern die Basallappen aufgerichtet. Darauf hat 
auch schon Huts! auf Grund von Wahrnehmungen an Herbarmaterial 
aufmerksam gemacht. Er schreibt, die Neigung, die Blattlappen aufwärts 
der Blattspreite anzulegen, sei bei ihr (C. leptosepala) unverkennbar. 
„Bei der var. Howellii fand ich sie sogar bei allen Blättern, ja diese Nei- 





Abb. 18. Caltha leptosepala, entfaltetes Blatt. Bei LL sind die aufgebogenen Blattohren zu 
sehen. Etwa 1/2 nat. Gr. 


gung scheint so charakteristisch zu sein, daß selbst ein so hervorragender 
Botaniker, wie TORREY, sich ursprünglich (Ann. Lyc. New York) hier- 
durch täuschen ließ, denn Torrey und Gray geben in ihrer Fl. of North 
America ausdrücklich C. sagittata Torrey als ein Synonymon von 
C. leptosepala an“ 2. 


1 A.a.0., S. 6. 

2 C. leptosepala DC. f. Howellii meint wahrscheinlich VELENOVSKY mit seiner 
C. biflora DC., die er in Fig. 304 (Vergleichende Morphologie der Pflanzen 2, 
479) neben ,,C. sagittata“. darstellt. Das Blatt ist auf jeden Fall unrichtig ge- 
zeichnet. Vgl. darüber und über ,,C. biflora DC.“ ScHRÖDINGER, R.: a. a. O., 
S. 56, Anm. 3 und Hots, E.: a.a.O., S. 16, Anm. 1. Auch diese Abbildung ist in 
Negers Biologie-der Pflanzen (vgl. oben S. 373, Anm. 2) eingegangen 
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Damit sind wir schon auf die Blätter der Psychrophilae hingeleitet, an 
denen die Entfaltung der basalen Spreitenlappen in noch viel stärkerem 
Grade gehemmt ist. 


4. Die Spreitenbildung in der Sektion Psychrophila. 


Wir haben die Psychrophilae eingangs dieses Abschnittes nach der Art 
des Ursprungs der Spreitenanhängsel aus der Blattfläche in drei Gruppen 
eingeteilt, die nach charakteristischen Vertretern als Sagittata-, Dioneae- 
folia- und Appendiculata-Gruppe bezeichnet wurden. Sie sollen auch hier 
getrennt behandelt werden, und zwar zunächst die Sagittata-Gruppe, da 
sie sich am engsten an die Sektion Populago anschließt, ja geradezu zwi- 
schen dieser und den stark umgebildeten Formen der Dioneaefolia- und 
Appendiculata-Gruppe vermittelt. 

Populago gegenüber sind die Blätter der Sagittata-Formen allgemein 
durch die geringe Größe ihrer Blattspreiten ausgezeichnet. Es kommt 
hier vor allem in Betracht das Verhältnis von Stielbreite und größter 
Breite der Lamina. Es beträgt für C. palustris 40,0 und für C. leptosepala 
23,3 im Durchschnitt, d. h. die Lamina ist bei diesen Pflanzen 40,0 bzw. 
23,3mal so breit als der Stiel. 

Für drei Arten aus der Sagittata-Gruppe ergeben sich die folgenden 
Zahlen: 


a 1 CS D ls 17,8 
EL AS des ds 9,8 
I OR CRT PS 4,0 


Es geht aus dem Vergleich beider Wertegruppen mit aller Deutlich- 
keit hervor, daß die Blattstiele hier verhältnismäßig viel breiter sind als 
in der Sektion Populago, eine Tatsache, die auch aus der Entwicklungs- 
geschichte zu entnehmen ist. 

Sie wurde für C. obtusa untersucht, der einzigen Form der Sagittata- 
Gruppe, von der mir geeignetes Material zur Verfügung stand. Die Blatt- 
entwicklung verläuft in ihren Grundzügen hier ganz ähnlich wie bei 
C. palustris. Es interessiert uns daran allein die Ausbildung der Lamina 
und des Stieles. Die Entwicklungsgeschichte des Blattgrundes kann in 
diesem Zusammenhang vernachlässigt werden. 

Ursprünglich besteht das Oberblatt aus einem einfachen Gewebe- 
körper, dessen Ränder wie bei C. palustris nach oben gekrümmt sind. 
An ihrer Basis macht sich bald eine Anschwellung bemerkbar, ähnlich 
wie es in Abb. 21 I für ©. dioneaefolia dargestellt ist. Das sind die An- 
lagen der Anhängsel, die also, wie hiermit festgestellt sei, ursprünglich 
einwandfrei dem Blattrand angehören, wenn sie auch bald eine Ver- 
lagerung erfahren. Diese wird durch die Anlegung des Stieles eingeleitet, 
der hier wie bei C. palustris von vornherein unifazial wächst. Es bleiben 
somit die Ursprungsstellen der Spreitenränder einander auf der „Oberseite“ 
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des Stieles genähert, während die Spreite im übrigen stark heranwächst 
(vgl. dieSchemata Abb. 19 TIT und IV). Auf diese Weise kommt das Stadium 
Abb. 19 I zustande, auf dem der Stiel zwar äuBerlich noch nicht zu unter- 
scheiden, aber an der Spreitenbasis der Anlage nach bereits vorhanden ist. 

Das Stadium Abb. 19 II, zu welchem Schema Abb. 19 V gehört, hat 
besonders in der Entwicklung des Stieles Fortschritte gemacht. Er zeigt 
bereits die auch im erwachsenen Zustand (Abb. 20 I) nachweisbare 
rinnige Vertiefung der ‚Oberseite‘ und besitzt beinahe die Breite der 





Abb. 19. Caltha obtusa, Blattentwicklung; I jüngeres Stadium, auf dem der Stiel zwar schon an- 
gelegt ist, aber äußerlich noch nicht hervortritt; II älteres Stadium mit bereits ausdifferenziertem 
Stiel. Blattgrund nicht gezeichnet. III-V Schemata dazu. Die Stellen, in denen die Spreiten- 
ränder dem Stiel ansitzen, sind darin mit XX bezeichnet. Sie bleiben infolge der unifazialen 
Entwicklung des Stieles an der Spreitenbasis dauernd einander genähert. St Stiel, S Spreite, 
LL Anlagen der Anhängsel. Letztere gehören ursprünglich (1//) dem Spreitenrande an, später 
(IV, V) werden sie durch das unifaziale Stielwachstum auf die „Oberseite‘‘ des Stieles verlagert. 
I und II stark vergr. 


Lamina. Namentlich sind die Anlagen der beiden Anhängsel (LL) an 
ihrer Basis fast vollständig mit ihm vereinigt. Sie werden deshalb ge- 
meinsam mit ihm in die Breite wachsen. Später erscheinen sie als Aus- 
wüchse auf seiner „Oberseite“ (Abb. 20 I), die aber gleichwohl dem 
Blattrand angehören und nichts anderes sind als stark ausgewachsene 
Randstellen der Spreitenbasis, vergleichbar den Auswüchsen des Sprei- 
tengrundes von Helicodiceros. Wie diese gelangen sie durch die uni- 
faziale Entwicklung des Stieles auf die Blattoberseite. 

Die Spreite des Blattes ist in der Knospenlage zusammengefaltet, 
wobei die Anhängsel zwischen die beiden Blatthälften zu liegen kommen 
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(Abb. 20 II). Ein Querschnitt durch die Insertionszone der Anhängsel 
ergibt das in Abb. 20 III festgehaltene Bild. 

Bei der Entfaltung des Blattes breiten sich die beiden Hälften der 
Lamina flach aus. Die Anhängsel dagegen sind infolge ihrer Verbindung 
mit der Stieloberseite nicht befähigt, an der Entfaltung der Spreite teilzu- 
nehmen. Sie verharren auch am entwickelten Blatt in der Knospenlage 
und kehren ihre morphologische Oberseite mehr oder minder der Ober- 
seite der Spreite zu (Abb. 20 I). 

Wie ein Blick auf die Abb. 20 I und die jungen Stadien Abb. 19 IV 
und V ergibt, verselbständigen sich die Spreitenanhängsel von C. obtusa 
im Verlaufe der Blattentwicklung weitgehend, viel stärker, als das bei 


£. 





Abb. 20. Caltha obtusa. I Blattspreite im er h und entfalteten Zustand. II, III Quer- 
schnitte durch das in der Knospenlage befindliche ausgewachsene Blatt: IJ durch die Mitte, 
III durch die Basis der Spreite. St Stiel, S Spreite, LL Anhängsel (in III mit der Spreite ver- 
einigt). Leitbündel in ZZ und III schraffiert. Vergr. in J etwa 5fach, in IJ und III 33 fach. 





C. sagittata (Abb. 12) der Fall ist. Ahnlich ist es bei anderen Arten der 
Sagittata-Gruppe, und man kann mit Rücksicht darauf eine Reihe auf- 
stellen, die von C. palustris, wo die aufgebogenen Blattohren sich regel- 
mäßig entfalten, über C. leptosepala (Abb. 18) und C. sagittata (Abb. 12) 
zu C. obtusa (Abb. 20 I) führt. In noch höherem Grade sind die An- 
hangsel zu selbständigen Bildungen in der Dioneaefolia- und Appendi- 
culata-Gruppe geworden. Sie haben hier am erwachsenen Blatt die Ver- 
bindung mit dem Rand der Lamina vollständig verloren. Nichtsdesto- 
weniger sind sie auch hier Teile des Randes, die sich nur infolge ihrer 
» Verschiebung“ auf den Blattstiel nicht entfalten können und nach- 
träglich durch eigenartige Wachstumsvorgänge noch verlagert werden. 

Für die Dioneaefolia-Gruppe sei C. dioneaefolia als Beispiel be- 
sprochen. 
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Die Gesamtgestalt des Blattes geht aus Abb. 13 I und II hervor, aus 
der namentlich zu ersehen ist, daB die beiden Hälften der Spreite nicht 
flach ausgebreitet, sondern gegeneinander geneigt sind wie die beiden 
Deckel eines halbgeöffneten Buches. Nach SOHRÜDINGER ist das die 
Folge der tiefrinnigen Beschaffenheit des Stieles. ‚Die Hauptspreite 
sitzt dem konvexen Umfang des tiefrinnigen Stieles an, die beiden Aug- 
mentlappen den beiden Wandflächen der Rinne‘‘1. Wie wir aber schon 
oben gesehen haben, ist der Stiel gar nicht in dem Maße vertieft, wie es 
SCHRÖDINGER angibt. Aus dieser Eigentümlichkeit allein ist also die 
Einfaltung der Spreitenhälften nicht zu erklären. Es kommt dazu noch 
eine Entfaltungshemmung. 

Die Knospenlage der Spreite von C. dioneaefolia ist ähnlich der an- 
derer Psychrophilae, z. B. von C. obtusa (Abb. 20 II). Bei dieser sind die 
Spreitenhälften in der Knospe gegeneinander eingefaltet, zwischen ihnen 
befinden sich die beiden Anhängsel. Später breitet sich die Lamina aus, 
während die Anhängsel mehr oder minder in der Knospenstellung verhar- 
ren, trotzdem der Stiel eine nur sehr schwache Vertiefung aufweist. Würde 
also an einem Blatte von C. obtusa auch die Spreite sich nur teilweise ent- 
falten, so erhielte man fast vollkommen die Gestalt des Blattes von 
C. dioneaefolia, von dem in Abb. 22 V ein Querschnitt dargestellt ist. 

Eine weitere Eigentümlichkeit des Blattes von C. dioneaefolia besteht 
darin, daß — um es mit SCHRÖDINGERs Worten auszudrücken — ,,die 
Spreite in drei Teilflächen aufgelöst ist‘; anders gesagt: Die Anhängsel 
haben hier am fertigen Blatt ihre Verbindung mit dem Rand der Spreite 
verloren und erscheinen als selbständige Auswüchse der Blattoberseite. 

Es entsteht demnach die Frage: Gehören die Anhängsel auch hier ur- 
sprünglich der Spreite an, von der sie sich durch das Auftreten margi- 
naler Einschnitte allmählich im Verlauf der Entwicklung ablösen? Ant- 
wort darauf gibt uns die Entwicklungsgeschichte des Blattes. 

An der einfachen Anlage des Oberblattes erscheinen zuerst wie bei an- 
deren Caltha-Arten nach oben gerichtete Randwülste, die sehr bald 
basale Anschwellungen zeigen (Abb. 21 I). Diese sind nichts anderes als 
die späteren Spreitenanhängsel, die somit deutlich marginal, d. h. als 
Teile der Blattfläche entstehen. Es ist deshalb nicht ganz richtig, wenn 
SCHRÖDINGER? behauptet, „daß zwischen Hauptspreite und Augment- 
lappen jeder basale Zusammenhang fehlt“. Er ist zwar an älteren An- 
lagen, wieauch SCHRÖDINGER eine abbildet, nicht mehr und noch weniger 
am erwachsenen Blatt zu erkennen, aber einwandfrei nachzuweisen, wenn 
man die Entwicklungsgeschichte bis auf die ersten Stadien der Spreiten- 
differenzierung zurückverfolgt. 

1 À. a. O., S. 59. 


2 À. a. O., S. 61. 
3 A. a. O., Taf. IX, Fig. 5. 
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Weiterhin vollzieht sich am Blatt dasselbe unifaziale Wachstum des 
Stieles, das wir schon bei C. palustris und C. obtusa zu schildern hatten. 
In dessen Gefolg geraten auch hier die Anlagen der ,,Augmentlappen“ 
aus der marginalen in die dorsale Lage, d. h. es bleiben die Ränder des 
Blattes einander dicht genähert, während seine Fläche sich stark erwei- 
tert. Diesen Vorgang sollen die Schemata Abb. 21 III und IV veran- 
schaulichen. Dem letzteren entspricht das entwicklungsgeschichtliche 





Abb. 21. Caltha dioneaefolia, Blattentwicklung: J junges Stadium mit Axillarstipel A (diese auf 
der Vorderseite aufgeschlitzt); IJ älteres Stadium, im optischen Flächenschnitt d nicht 
berücksichtigt) Die Anhängsel LL, die in J als Randwülste un. sind, haben sich in II be- 
trächtlich vergrößert und siod durch das unifaziale Wachstum der Stielregion auf die Oberseite 
der Spreite verlagert. III—V Schemata zur Blattentwicklung, wovon III dem Stadium J, IV 
dem Stadium JJ entspricht. Die Pfeile in IV geben die Richtung an, in der Spreitenzipfel und 
Anhängsel auswachsen, sodaß das Stadium V zustande kommt. Die Stellen, in denen die Spreiten- 
ränder an den Stiel anlaufen, sind in den schematischen Abbildungen mit XX bezeichnet. Sie 
sind infolge der unifazialen Entwicklung des Stieles an der Spreitenbasis einander genähert bzw. 
miteinander vereinigt. S Spreite, LL Anhängsel bzw. Anlagen derselben. Z und JJ stark vergr. 


Stadium Abb. 21 II, das einen optischen Schnitt in der Transversalebene 
des bereits stärker als in Abb. 21 I gefalteten Blattes darstellt. 

Von nun an geht die Entwicklung andere Wege als bei den Formen 
der Sagittata-Gruppe, was ich zwar mangels geeigneten Materials nicht 
direkt verfolgen konnte. Man hat aber im Nervenverlauf des ausge- 
wachsenen Blattes sozusagen die Niederschrift seiner Wachstumsge- 
schichte, kann also aus ihm die Wachstumsverteilung bei der Blattent- 
wicklung ablesen 1. 

1 Vgl. Gosse, K.: GesetzmaBigkeiten im Blattaufbau. Bot. Abh. H. 1. 
Jena 1922; ferner Organographie der Pflanzen, 2. Aufl., 8, 1356 ff. Jena 1923. 

Planta Bd. 15. 25 
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Wie schon oben erwähnt wurde, ist im Blattstiel von C. dioneaefolia 
nur ein einziges Leitbündel vorhanden. Im Spreitengrund gibt dieses 
zwei Seitenäste ab, welche in die beiden Spreitenhälften einziehen und 
darin nochmals je einen Seitenast nach auBen abgeben (Abb. 22 I). Die 
Seitennerven verlaufen etwa parallel zum Blattrand. Die tiefe Aus- 
randung der Spreite kommt in der Nervatur darin zum Ausdruck, daB 
die Seitennerven aus den vorgezogenen Spreitenhälften zum Mittelnerven 
zurückbiegen. Im allgemeinen jedoch haben die Nerven einen längs ge- 
richteten Verlauf, was auf eine Bevorzugung der Längsrichtung auch in 
der Wachstumsverteilung schlieBen läBt, d. h. die Spreite entwickelt sich 
nicht so sehr in die Breite als in die Lange. Gerade an der Spreitenbasis 
ist dies sehr auffallend, weil die Arten der Sagittata-Gruppe hier das 


OE 
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& 
Abb. 22. Caltha dioneaefolia. I Blattlamina ausgebreitet, wm die Nervatur zu zeigen. Die An- 
hängsel sind abgetragen (Schnittstellen punktiert) und in II, 111 jedes für sich gezeichnet. IV 
Querschnitt durch den ug ee V, VI un ame durch die Blattspreite: V in deren Mitte, 
VI an der Basis (in der Insertionszone der Anhängsel). Leitbündel schematisiert eingetragen 
(Xylem schwarz, Phloem weiß). LL in V und VI Anhängsel. Vergr. 8fach. Nach SCHRÜDINGER. 
stärkste Breitenwachstum besitzen und dementsprechend die Nervatur 
ausgebildet ist. Bei C. sagittata z. B. (Abb. 12 II) gehen vom Blattstiel- 
ende beiderseits mehrere Nervenäste in die basalen Spreitenteile ab,. 
während bei C. dioneaefolia die Seitennerven 2. Ordnung so hoch ent- 
springen, daß sie eben noch in die Insertionsstellen der ,, Augmentlappen“‘ 
fallen. 

Alles in allem: die der Spreite und den Anhängseln gemeinsame Zone, 
die bei C. sagittata (Abb. 12 I) sehr ansehnlich ist, so daß die Anhängsel 
sich unmittelbar als aufgebogene Spreitenlappen zu erkennen geben, er- 
fährt bei C. dioneaefolia keine Breitenentwicklung, sie bleibt schmal, und 
es bekommt den Anschein, als ob die Anhängsel nicht der Spreite ange- 
hörten, sondern dem Stiel entsprängen. Dasselbe soll auch das Schema 
Abb. 21 V dartun, das mit Schema Abb. 21 IV zu vergleichen ist: die 
Anhängsel sind bei schwächerem Wachstum des Blattes in der Transver- 
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salrichtung hauptsächlich nach vorn, d. h. nach der „Spitze‘‘ hin ausge- 
wachsen, nach der sich auch die beiden Spreitenhälften verlängert haben. 
Die Pfeile in Abb. 21 IV sind in dieser Weise zu verstehen. 

Es bleibt nun noch übrig, auf die Blattbildung in der Appendiculata- 
Gruppe einzugehen, in der die beiden am stärksten abgeleiteten Formen 
der Psychrophilae zusammngefaßt sind. C.appendiculata selbst konnte ich 
nicht untersuchen. C'. limbata ist ihr aber in der Stellung der Anhängsel 
so ähnlich, daß die an ihr gewonnenen Einsichten ohne Bedenken auch 
auf jene übertragen werden können. 

Die Entwicklung des Blattes von C. limbata verläuft anfänglich ge- 
nau so wie bei C. dioneaefolia. Auf dem in Abb. 23 I dargestellten Sta- 


dium ist das Blatt bereits eingefaltet, die Anhängsel erscheinen aber noch 


deutlich im Zusammenhang mit dem Spreitenrand, aus dem sie ursprüng- 





Abb. 23. Caltha limbata, Blattentwicklung (Blattgrund nicht sien I Junges Stadium im 
eingefalteten Zustand, von der Seite betrachtet. IJ Etwas älteres Stadium, flach ausgebreitet, um 
die Nervatur und die Insertion der Anhängsel zu zeigen. St Stiel, 8 Spreite, LL Anhängsel. 

Nervatur mit unterbrochenen Linien eingetragen. Stark vergr. Nach Herbarmaterial. 
lich ausgegliedert wurden. Abb. 23 II zeigt ein etwas älteres Stadium. Die 
beiden Spreitenhälften sind seitlich ausgebreitet, um die Stellung der An- 
hängsel zu demonstrieren. Diese sind bereits völlig auf die Fläche ver- 
schoben und stehen an der Basis der Spreite dort, wo sie in den Stiel 
übergeht. Es entspricht dieses Stadium einem ausgewachsenen Blatte 
von C. dioneaefolia, wozu man Abb. 23 II mit dem Schema Abb. 21 V 
vergleichen möge. 

Die fertige Blattgestalt kommt erst nachträglich zustande, und zwar 
durch die mit interkalarem Wachstum einhergehende Verbreiterung der 
Übergangszone von Stiel und Spreite, an der die Anhängsel nicht teil- 
nehmen. Sie werden deshalb auf die Oberseite der Spreite verlagert. 

Auch hier ist es der Nervenverlauf, aus dem man am einwandfreisten 
die Hauptwachstumsrichtung bei der Verbreiterung der Spreitenbasis 
entnehmen kann. Während bei C. sagittata (Abb. 12 II) die Seitennerven 
mit den Mittelnerven Winkel bis zu 65° bilden, betragen die gleichen 
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Winkel bei C. limbata (Abb. 24) nur etwa 20°. Anders ausgedrückt: das 
Wachstum in der Insertionszone der Anhängsel ist hier der Hauptsache 
nach längs gerichtet, es findet also nicht so sehr eine Verbreiterung als 
eine Längsstreckung der Spreitenbasis statt. Am stärksten ist diese in 
der Mittellinie des Blattes, hier laufen die drei aus dem Blattstiel kom- 
menden Nerven einander bis zur Spreitenmitte parallel, um erst ganz all- 
mählich nach dem Rand hin auszubiegen, was zur Folge hat, daß die 
Insertionslinie der Anhängsel aus der urspriinglichen Querrichtung in die 
Längsrichtung verschoben wird. 

Nach ScHRÖDINGER läge in 
diesem Vorgang weniger eine 
Verbreiterung der Lamina als 
eine solche des Stieles vor. Zum 
Unterschied von anderen Arten 
der Sektion Psychrophila, beson- 
ders C.dioneaefolia, deren Stiele 
oberseits gefurcht sind, wären 
die Blattstiele der C. appendi- 
culata und C. limbata zu einer 
extremen Abflachung überge- 
gangen, so daB die Grenze zwi- 
schen Stiel und Breite weit- 
gehend verwischt ist. Immer- 
hin glaubt sie SCHRÖDINGER bei 
C. appendiculata an der Trifur- 
kation des Mittelnerven noch 
u erkennen zu können. Diese fällt 


Abb. 24. cine ps a ran se- bei genannter Art (Abb. 141 
u . 

stake pese), G Blattgrund, St sel, 8 Spreite, und II) mit der unteren Inser- 

LL deren Anhängsel. Vergr. 1,5 fach. Nach Herbar- tionsgrenze der Anhängsel zu- 


sammen. Bei C. limbata (Ab- 
bild. 14 III) ist sie jedoch sehr wenig deutlich und stark von der Median- 
streckung des Blattes betroffen. Es kommt für das Verständnis der 
Blattgestaltung dieser Arten auch weniger auf die genaue Feststellung 
der Grenze zwischen Stiel und Spreite an als darauf, die Hauptrichtung 
des Streckungswachstums zu erkennen. 

Im vorstehenden wurde auf Grund vergleichender und entwick- 
lungsgeschichtlicher Studien versucht, eine einheitliche Auffassung von 
der Blattbildung in der Gattung Caltha zu gewinnen, namentlich die 
abweichenden Blattformen in der Sektion Psychrophila in Beziehung zu den 
Blättern der Populagines zu bringen. Es zeigte sich, daß die Diplophyllie 
der Psychrophilae auch in der Sektion Populago angedeutet ist: bei 
C. palustris in der Knospenlage der Spreite, bei C. leptosepala in der Ent- 
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faltungshemmmng, welche die basalen Spreitenlappen erfahren. Bei den 
Psychrophilae kommt dazu eine erhebliche Umbildung des Blattes, die 
sich auf den Stiel und die Flächenbildung der Spreite erstreckt. Es gibt 
aber unter ihnen eine Anzahl Mittelformen, die uns die Entwicklungs- 
tendenzen noch erkennen lassen. 


5. Die ökologische Deutung 2 Diplophyllie bei Caltha dioneaefolia 
ook. f. 

Wir haben dic hohe Komplikation im Blattbau der Psychrophilae bis 
hierher rein nach ihren morphologischen Beziehungen untersucht unter 
gänzlicher Nichtbeachiung ökologischer Gesichtspunkte. Nun legen aber 
so sonderbare Blattformen, wie sie beispielsweise C. obtusa, C. dioneae- 
folia oder C. appendiculata besitzen, auch die Frage nahe, was sie für das 
Leben der Pflznze zu bedeuten haben. Mit anderen Worten: man wird 
geneigt sein, sic als Anpassung an gewisse extreme Umweltbedingungen 
oder an bestimmte biologische Leistungen zu betrachten. Beides ist 
schon früh geschehen, und es soll die Aufgabe dieses Kapitels sein, zu 
prüfen, inwieweit es bisher gelungen ist, ökologische Auffassungen der 
Diplophyllie bei Caltha zu begründen, die einer kritischen Beurteilung 
standzuhalten vermögen. 

Am längsten und häufigsten hat die Aufmerksamkeit C. dioneaefolia 
auf sich gezogen, auf deren Besprechung deshalb auch im folgenden das 
Hauptgewicht zu legen ist. Die anderen Arten werden nur vergleichs- 
weise herangezogen. 

Die Blattbildung von C. dioneaefolia erfuhr im Laufe der Zeit recht 
verschiedene Auslegungen. Ursprünglich sah man darin eine Einrichtung 
zur Insektivorie, später eine xerophile Anpassung und zum Teil auch 
einen Benetzungsschutz. Sogar die Deutung als Unterschlupf für Tiere 
mußte sie sich gefallen lassen. So meint HutH?: „Sollten wir es hier 
vielleicht mit einer Vorrichtung zu tun haben, die eine den Taschen der 
myrmekophilen Pflanzen oder den Acaro-Domatien, mit welchen uns 
Lunpström bekannt gemacht hat, analoge Bestimmung haben?“ 

Lange Zeit hat man sich mit dem Gedanken getragen, C. dioneaefolia 
könnte zu den Insektivoren gehören. Die entfernte Ähnlichkeit ihrer 
Blätter mit denen von Dionaea muscipula, die auch den Speziesnamen 
veranlaßt hat, schien das nahe zu legen. Hebt sie doch Hooker beson- 
ders hervor: ,, The similarity between the leaf of this and of the Dionaea 
muscipula, ‚American Fly-trap‘, is very striking‘‘ 2. 

Der erste, der die bestimmte Ansicht geäußert hat, C. dioneaefolia sei 
eine insektivore Pflanze, war DELPINO. Er findet, ihre Blätter seien 


1 A.a.0., 8.13. 
2 The Botany of the Antarctic Voyage. Bd. 1: Flora antarctica, Part. II, 
S. 229. London 1847. 
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„tanto analoghe a quelle della Dionaea muscipula, che torna difficile il 
reprimere la convinzione che adempiano esse pure ad analoga funzione di 
uccidere piccoli insetti‘ 1. Wohl durch DeLrınos Bemerkung veranlaßt, 
führt sodann Drupe? in seiner Bearbeitung der Insektivoren C. dioneae- 
folia unter einer Reihe von Pflanzen auf, die er als ,,zweifelhafte und noch 
genauer zu untersuchende Insektivoren‘‘ bezeichnet und als solche einer 
tabellarischen Zusammenstellung der einwandfreien Insektivoren anfügt. 
Weniger vorsichtig äußerte sich BEHRENS, der, ohne die Pflanze selbst 
untersucht zu haben und allein auf den HookErschen Angaben fuBend, 
von ihren Laubblättern behauptet, „daß diese ganze Vorrichtung keiner 
anderen Funktion dienen kann als dem Insektenfang‘‘*. Aber weder eine 
der des Dionaea-Blattes ähnliche Reizbarkeit noch das Vorhandensein 
von Drüsen, die man allenfalls als Verdauungsdrüsen hätte betrachten 
können, wurde je bei C'. dioneaefolia beobachtet. Die Angabe einer ‚‚foli- 
orum lamina ... superne . . . papillosa‘‘ in der Flora antarctica, welche 
BEHRENS zu der Auffassung führte, daß die Innenseite der Blattlamina 
ganz dicht mit klebrigen Papillenhaaren besetzt ist, hat sich als irrig er- 
wiesen und ist nach SOLEREDER* auf das deutliche Hervortreten der 
Stomata bei Besichtigung mit der Lupe zurückzuführen. Schon GOEBEL. 
hat deshalb C. dioneaefolia aus der Liste der vermutlichen Insektivoren 
gestrichen, nicht ohne gleichzeitig eine andere, wahrscheinlichere Deutung 
der auffallenden Blattform zu geben, die freilich nur auf diese eine Art 
paßt. Für die anderen Psychrophila-Arten, bei denen die Anhängsel 
durchweg an Größe hinter die Blattfläche sehr zurücktreten, mußte er 
die Frage nach der biologischen Bedeutung der Diplophyllie offen lassens. 

Bei C. dioneaefolia kommt zweierlei in Betracht: erstens der Umstand, 
daß die Anhängsel hier beinahe die ganze Oberseite der Blattspreite be- 
decken und nur schmale Spalten nach außen frei lassen, wodurch ein 
System windstiller Säume zustande kommt, ähnlich wie sie bei Roll- 
blättern durch die Umrollung der Spreitenränder erzeugt werden. In 
diese windstillen Räume sind zweitens die Spaltöffnungen verlagert, die 
sich also nur auf der morphologischen Oberseite der Spreite und der An- 
hängsel bilden. Außerdem sind die Blätter von dicklicher, lederiger Be- 
schaffenheit — ebenfalls ein Merkmal, welches sie mit den Blättern vieler 
Bewohner trockener, besonders auch physiologisch trockener Standorte 
gemeinsam haben. Dieser ganze Bau des Blattes bewirkt wohl eine starke 


1 DeLrıno, F.: Ulteriori osservazioni sulla dicogamia nel regno vegetale, 
S. 14, Anm. 1. Milano 1868/1869. 

2 Die insektenfressenden Pflanzen. Handbuch der Botanik, herausgeg. von 
A. Scuenck, 1, 121. Breslau 1879. 

3 Caltha dionaeaefolia, eine neue insectivore Pflanze. Kosmos 9, 11 (1881). 

+ Systematische Anatomie der Dikotyledonen, S. 20. Stuttgart 1899. 
5 GoEBEL,K.: Pflanzenbiologische Schilderungen, 2, 27. Marburg 1891. 
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Einschränkung der Wasserabgabe und läßt auf eine xerophile Anpassung 
schließen. Dagegen spricht nicht, daß C. dioneaefolia gerade in den regen- 
reichsten Gebieten des Feuerlandes vorkommt!, denn andere Standorts- 
faktoren können die Wasseraufnahme durch die Wurzeln erschweren. 

Es mag hier, zugleich in Ergänzung der morphologischen Deutung 
der Blattbildung bei den Psychrophilae, der anatomische Bau der Blatt- 
spreiten noch genauer geschildert werden. Wenn die Anhängsel letzten 
Endes nichts weiter sind als aufgebogene oder in der aufgebogenen 
Knospenlage fixierte Spreitenlappen, so müßte, falls nicht sekundäre 
Veränderungen Platz gegriffen haben, sich zeigen lassen, daß die Leit- 
stränge und die Palissadenschichten in ihnen invers orientiert sind. Für 
C. obtusa habe ich mich davon selbst überzeugt, und für andere Arten, 
besonders auch für C. dioneaefolia, wird die inverse Orientierung der 
Leitbündel von SCHRÖDINGER angegeben. Das Palissadengewebe ist bei 
letzterer Art nur schwach entwickelt*. 

Von Interesse ist, daß bei einigen Arten auf der Unterseite der Blatt- 
lamina ein offenbar als Wassergewebe dienendes Hypoderm an Stelle 
eines Schwammparenchyms zur Ausbildung gelangt ist, so bei C. novae- 
zelandiae, C. limbata, C. appendiculata®. Es besteht aus 1 bis 2 Schich- 
ten, deren Zellen durch ihre Größe und Plasmaarmut auffallen. Wir 
werden Ähnliches für Alchemilla diplophylla zu schildern haben. An- 
gedeutet finde ich das Wassergewebe bei C. obtusa, es ist hier auch 
auf der morphologischen Unterseite der Anhängsel zu erkennen. Jedoch 
zeichnen sich seine Zellen, die auch Chloroplasten führen, nicht durch 
besondere Größe aus. Eigentümlich ist allen Arten mit hypodermalem 
Wassergewebe, daß die Epidermis der Blattunterseite eine stark ver- 
dickte Außenwand besitzt. 

Was nun die Lage der Stomata anlangt, so hat darüber außer GOEBEL 
und Dres besonders HıLL® genauere Angaben gemacht. Danach gibt es 
eine Reihe von Arten, die sich darin prinzipiell ähnlich wie C. palustris 


1 Vgl. ReıcHz, K.: Grundzüge der Pfl verbreit in Chile, S. 266 
(Leipzig 1907) und Duséx, P.: Über die Vegetation dir feuerländischen Insel- 
gruppe. Englers Bot. Jb. 24, 179 (1898). 

2 Es sei hier daran erinnert, daß C. dioneaefolia offenbar auch torfbildend 
bzw. auf torfiger Unterlage auftritt. Nach Hooxsr (a. a. O., S. 228) wächst sie 
auf Hermite Island zusammen mit C. appendiculata auf Torfboden (bog earth). 
Dasselbe wird für C. sagittata von der Magellanstraße angegeben (,,in turfosis ad 
rivulos prope Sandy Point“ [LEcHLLE 1853, zitiert nach Huts, E.: à. a. O., S. 14]), 
und auch C. alata bildet nach WEDDELL (zitiert bei Hit, A. W.: a. a. O., 8. 429) 
„a very compact turf“. 

3 A.a.0., 8.59. Vgl. auch Abb. 22 V. 

4 Vgl. SOLEREDER, H.: à. a. O., S. 20. 

5 Vgl. dazu Diets, L.: Vegetationsbiologie von Neu-Seeland. Englers Bot. 
Jb. 22, 260 f. (1897). Ferner Hm, A. W.: a. a. O., S. 424 f. 

6 A. a. O., S. 424 f. 
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verhalten, d. h. Stomata auf beiden Blattseiten führen. Es sind das 
C. sagittata, C. andicola, C. involuta und C. alata, mit Ausnahme der letz- 
teren sämtlich Arten der Sagittata-Gruppe. Zum Unterschied von C. pa- 
lustris aber sind die Spaltöffnungen auf der Blattunterseite in verhält- 
nismäBig geringer Anzahl vorhanden, in der Hauptsache finden sie sich 
auf der Oberseite der Spreite. Auch darin erweisen sich die genannten 
Arten als Ubergangsformen zwischen der Sektion Populago und den An- 
gehörigen der Dioneaefolia- und Appendiculata-Gruppe. 

Bei diesen, und zwar bei C. limbata, C. appendiculata, C. dioneaefolia 
und C. phylloptera sind die Stomata auf die Blattoberseite beschränkt. 
Dasselbe ist der Fall bei drei Vertretern der Sagittata-Gruppe, nämlich 
C. obtusa, C. novae-zelandiae und C. introloba. 

Es geht daraus hervor, daB eine Verlagerung der Stomata von der 
Blattunter- auf die Blattoberseite auch bei solchen Arten stattgefunden 
hat, deren Anhängsel infolge ihrer geringen Größe und anderen Orien- 
tierung zur Bildung windstiller Räume nicht geeignet sind. Wenn bei 
C. dioneaefolia beides zusammentrifft, so ist das wohl als Zufall zu be- 
trachten, womit natürlich nicht gesagt ist, daß der Pflanze daraus kein 
Vorteil erwächst. Nur wird die Notwendigkeit dieser ‚Anpassung‘ 
durch die Heranziehung auch der anderen Psychrophila-Arten stark in 
Zweifel gezogen, zumal C. appendiculata mit C. dioneaefolia zusammen 
an denselben Standorten vorkommt !. 

Noch ein anderer Gesichtspunkt kommt in Frage, den ebenfalls be- 
reits GOEBEL? angedeutet und SOLEREDER sodann stärker betont hat: 
der eigentümliche Blattbau von C. dioneaefolia könnte dazu dienen ,,bei 
Überschwemmung des Standortes eine Benetzung der spaltöffnung- 
tragenden Blattoberseite zu verhindern und eine Luftkammer zu bil- 
den“. Leider sind die Angaben über das Vorkommen der Pflanze zu 
dürftig und ungenau, um erkennen zu lassen, ob ihre Standorte häufigen 
Überschwemmungen ausgesetzt sind. Wahrscheinlich ist es nach den 
Darstellungen von REICHE* und Dusén‘ nicht. Es dürfte diese Deutung 
um so weniger zutreffen, als andere Arten, für welche die Notwendigkeit 
eines Benetzungsschutzes eher einzusehen wäre, keine Luftkammern 
bilden. Ob deren Spreiten nicht trotzdem unbenetzbar sind, muß hier 
dahingestellt bleiben. 

Es handelt sich hauptsächlich um C. sagittata und C. introloba. Er- 
stere gehört nach Retcue® zur ,,Hippuris- und Caltha-Vegetation süd- 
patagonischer Gewässer‘‘, in denen sie, auf dem Grunde wurzelnd, nur mit 


ı Vgl. dazu Hooker, J. D.: a. a. O., S. 228. Ferner REICHE, K.: a. a. O., 
S. 266 und Duséx, P.: a. a. O., S. 187. 
2 A. a. O., S. 27. 
3 SOLEREDER, H.: a. a. O., S. 20. 


4 À. a. O., S. 266. 5 A. a.0., 8.179. 5% A. a. O., S. 131 und 162. 
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Blättern und Blüten über den Wasserspiegel aufragt. ‚Teilweise oder 
völlig untergetaucht‘ lebt C. sagittata in den hochandinen Mooren von 
Peru, wo sie als Bestandteil der Vegetation der zwischen den Distichia- 
Polstern befindlichen Wasserlachen allenthalben vorhanden ist. 

Ähnlich verhält sich die in den Alpen von Victoria (Südaustralien) 
verbreitete C. introloba. Sie wächst nach den Angaben von F. MUELLER 
mit Vorliebe an kiesigen Stellen in der Nähe der Schneergenze, ,,irrigated 
during summer by melting snow‘‘2. Kein Zweifel, daß auch diese Pflanze 
häufig vollkommen überflutet wird! Aus einer Bemerkung bei Hux darf 
man vielleicht auch entnehmen, daß die Oberseite der Blätter, die allein 
die Stomata trägt, unbenetzbar ist (oder wird hier eine an sich wahr- 
scheinliche Vermutung als Beobachtung ausgegeben?): ,, According to 
MUELLER the whole leaf with its upturned lobes keeps the surface of the 
leaf away from the icy water in which the lower part of the plant is 
immersed.“ 

Aus dem Angeführten diirfte zur Geniige hervorgehen, daB es sich in 
den ökologischen Auffassungen der Diplophyllie bei C. dioneaefolia bisher 
nur um künstliche Zurechtlegungen handelt, die teilweise im Widerspruch 
zu den Schilderungen des natürlichen Vorkommens der Pflanze stehen 
und angesichts der ganz anderen Stellung der Anhängsel bei den übrigen 
Psychrophilae, die dennoch unter ähnlichen oder identischen Existenz- 
bedingungen leben, nicht zu überzeugen vermégen®. 

Zum Schluß sei noch eine Überlegung angestellt, die sich auf den Zu- 
sammenhang zwischen Anpassung und morphogenetischen Tendenzen 
in der Psychrophila-Gruppe bezieht. Bei ökologischer Beurteilung muß 
C. dioneaefolia als best angepaßte Art betrachtet werden. Denn die ver- 
hältnismäßige Größe ihrer Spreitenanhängsel wird bei der gegebenen Ver- 
lagerung der Stomata auf die Oberseite der Lamina sowohl den wirkungs- 
vollsten Transpirations- wie auch den besten Benetzungsschutz gewähr- 
leisten. Wären nun für die Formbildung in der Gruppe ökologische Be- 
ziehungen maßgebend, so müßte sich zeigen lassen, daß in C. dioneae- 
folia die fortgeschrittenste Form vorliegt, auf welche die Entwicklung 
gleichsam zugestrebt hat. 

1 Vgl. WEBERBAUER, A.: Die Pflanzenwelt der peruanischen Anden, S. 219. 
Leipzig 1911. Sollte es sich hier nicht um C. alata A. W. Hitt handeln? C. sagit- 
tata Cav. ist nur von Südchile und den Falklandinseln bekannt, während C. alata 
nach WEDDELL (zitiert nach Hırı, à. a. O., S. 429) in Peru und Bolivien sehr 
häufig ist. Sie tritt daselbst sogar torfbildend auf und ist stets von Wasser bedeckt. 
Die Bestimmung der WEBERBAUERSchen Pflanzen stammt von URBAN, der auf 
der Hutuschen Monographie fußt, in der C. alata noch nicht unterschieden ist 
und die Funde aus Bolivien und Peru unter C. sagittata aufgeführt werden. 

2 Zitiert nach Hırı, A. W.: a. a. O., S. 434. 

3 Vgl. dazu auch Birrer, G.: Vergleichend-morphologische Untersuchungen 
über die Blattformen der Ranunculaceen und Umbelliferen, S. 234. Flora 88, 223 


(1897). 
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Tatsächlich lassen sich die Psychrophilae in eine progressive Reihe an- 
ordnen. Für diese aber ist nicht die Größe der Spreitenanhängsel und die 
mehr oder minder vollkommene Herstellung windstiller Räume maß- 
gebend, sondern die Art und Weise, wie die Anhängsel der Spreite ange- 
fügt sind. Am Anfang stehen die Formen der Sagitiata-Gruppe mit ihren 
noch als Lappen der eigentlichen Blattspreite erscheinenden Anhängseln, 
die entschieden auf die Verhältnisse innerhalb der Sektion Populago zu- 
rückweisen. In der Dioneaefolia- und Appendiculata-Gruppe dagegen 
hat sich eine fortschreitende Verselbständigung der Spreitenlappen voll- 
zogen, die zwar entwicklungsgeschichtlich noch deutlich vom Spreiten- 
rand ihren Ausgang nehmen, später aber als dorsale Auswüchse der 
Lamina sich darstellen. Wo sie, wie bei C. dioneaefolia, die Spreite von 
oben decken, kommt eine ökologisch sinnvolle Blattform zustande. Die 
Natur hat jedoch dabei nicht haltgemacht, sondern bei C. appendicu- 
lata und C. limbata die Spreitenlappen sogar auf die Blattfläche ver- 
schoben, ein Vorgang, der, wie oben gezeigt wurde, auch entwicklungs- 
geschichtlich noch nachweisbar ist. Noch niemandem ist es eingefallen, 
den Anhängseln hier eine Funktion zuzuschreiben, und es dürfte auch 
schwer fallen, eine solche ausfindig zu machen. Es steht also am Ende 
dieser Reihe, soweit wir das gegenwärtig zu beurteilen vermögen, nicht 
eine Anpassungsform, sondern — so ernüchternd das auch klingt — ,,nur 
eine bizarre Blattgestalt‘ 1. 


III. Alchemilla diplophylla Diels. 


1. Allgemeines. 

Alchemilla diplophylla Dres wurde schon in der Einleitung erwähnt 
als eine Pflanze der Anden von Bolivien und Peru, in denen sie bis zu 
4500 m aufsteigt. In Bolivien besiedelt sie nach HErzoc? mit Vorliebe 
Schuttfluren, besonders Bachufermatten des hochandinen Gürtels. In 
Peru dagegen ist sie, wie WEBERBAUER® schildert, ein fast nie fehlender 
Bestandteil der hochgelegenen, von der Distichia-Formation eingenom- 
menen Moore, in denen sie die Wasserlachen zwischen den Distichia- 
Polstern besiedelt und dort (zusammen mit Caltha sagittata bzw. C. 
alata*) „teilweise oder völlig untergetaucht‘ lebt. 

Ihre Existenzbedingungen wären danach einigermaßen vergleichbar 
denen von Drosera intermedia, welche in unseren Hochmooren ebenfalls 
vorzugsweise in den zwischen dem Sphagnum-Rasen allerorts vorhande- 


1 SCHRÖDINGER, R.: a. a. O., S. 62. 

2 Herzoa, Tx.: Die Pflanzenwelt der bolivianischen Anden und ihres öst- 
lichen Vorlandes, S. 57. Leipzig 1923. 

3 WEBERBAUER, A.: Die Pflanzenwelt der peruanischen Anden, S. 214 und 
219. Leipzig 1911. 
4 Vgl. oben S. 393, Anm. 1. 
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nen Pfützen von Torfschlamm (Schlenken) vorkommt und darin oft in 
dichten Beständen wächst. Die Wuchsformen beider Pflanzen sind tat- 
sächlich recht ahnlich. Beide besitzen infolge ihrer wenigstens zeit- 
weise halb- oder ganzuntergetauchten Lebensweise stark verlangerte 
Stengelinternodien und eine von den Blattinsertionen (Stengelknoten) 
ausgehende Bewurzelung (Abb. 25). 

Die Blatter von A. diplophylla zei- 
gen den schon zu Beginn der Einleitung 
kurz beschriebenen, héchst merkwiir- 
digen Bau, der auch aus Abb. 25, 26 
und 27, in welch letzterer Querschnitte 
durch die Spreite im entfalteten Zustand 
und in der Knospenlage dargestellt sind, 
zu entnehmen ist. Aus wohl entwickel- 
tem Blattgrund (Abb. 25) erhebt sich ein 
längerer Stiel. Er trägt oben die ver- 
hältnismäßig kleine, flach ausgebreitete 
Lamina ($), aus deren Oberseite die bei- 
den, die diplophylle Ausbildung veran- 
lassenden Lamellen (Z) entspringen, die 
aber nicht die ganze Länge der Spreite 
in Anspruch nehmen, sondern das ober- 
ste Viertel frei lassen (Abb. 26 I und IT). 

Man muß sich wundern, daß dieses 
sonderbare Blatt noch keine ökologi- 
sche Ausdeutung erfahren hat. Könnte 
man sich doch verschiedene Funktionen 
zurechtlegen, denen es zu dienen hat. Es 
ließe sich z. B. denken, daß die beiden 
Lamellen eine größere Assimilationslei- 
stung ermöglichten als wenn das Blatt 
einfach wäre; ferner daß in den Zwi- 
schenräumen zwischen Spreite und La- 
mellen beim Eintauchen in Wasser 
Luft haften bleibt, also ein Benetzungs- Anm: eterilen Pflanze, Yan Koma li fach, 
schutz vorhanden ist, oder daß, wie 
bei C. dioneaefolia, die Lamellen dazu dienen, windstille Räume zu bilden 
und einen Transpirationsschutz zu bewirken. Indes würde damit das 
Auftreten der Lamellen nicht wirklich erklärt, und darauf kommt es hier 
in erster Linie an. 

Daß es sich wie bei Caltha Sektion Psychrophila nicht bloß um einge- 
schlagene Lappen der Spreite handelt, ergibt sich schon aus dem anato- 
mischen Bau, der hier deshalb vorgreifend kurz geschildert sei. 
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Vor allem ist die Verteilung der Stomata zu beachten. Mit Caltha 
novae-zelandiae und anderen stimmt A. diplophylla darin überein, daß die 
Unterseite der Lamina frei von Spaltöffnungen und die auf die Epidermis 
folgende Schicht, die aus auffallend großen, inhaltsarmen Zellen besteht, 
offenbar als Wassergewebe ausgebildet ist (Abb. 28). Auch besteht die 
Epidermis der Blattunterseite aus dickwandigen Zellen, wie dies für ver- 
schiedene Caltha-Arten angegeben wird. Danach zeigt das Blatt von 
A. diplophylla xeromorphe Eigenschaften. Die Spaltöffnungen, die auf 
die Oberseite der Lamina beschränkt sind, finden sich dort aber auf beiden 
Seiten der Zusatzlamellen, nicht nur auf deren der Lamina zugekehrten 












Abb. 26. Alchemilla diplophylla, Blattspreite von vorn (I), von der Seite (/I) und von der Rück- 
seite (III, etwas verkürzt) gesehen. St Stiel, S Spreite, FF deren dorsale Flügel. Vergr. 6,5 fach. 
Seite, wie es (entsprechend dem Verhalten von Caltha dioneaefolia) zu er- 
warten wäre, wenn es sich irgendwie um aufgebogene Spreitenlappen 
handelte. Auch ist an den Lamellen, wenigstens in deren randnahen 
Teilen, das Palissadengewebe beiderseits ausgebildet. Die Leitbündel 
zeigen dieselbe Orientierung wie in der zugehörigen Spreitenhälfte, d. h. 
das Xylem schaut nach der Mediane des Blattes. 

Erwähnenswert ist noch, daß die Epidermis der Blattoberseite (auch 
auf beiden Seiten der Lamellen) aus stark papillösen Zellen besteht; es ist 
deshalb kaum zu bezweifeln, daß sie unbenetzbar ist. Es wäre das ein 
sehr wirksamer Schutz des Spaltöffnungsapparates, der einen anderen 
unnötig machte. Aus diesem Grunde ist es wenig wahrscheinlich, daß die 
Diplophyllie hier die Bedeutung eines Benetzungsschutzes hat. 

Dies! hat A. diplophylla als „species nova ob foliorum structuram 
admodum singularis‘‘ bezeichnet. Für uns handelt es sich angesichts 
dieser, von der aller anderen Alchemillen abweichenden Form der Blätter 


ı Englers Bot. Jb. 40, 277 (1908). 
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um die Frage: Läßt sich die Blattbildung von A. diplophylla zurückführen 
auf die sonstige Blatigestaltung der Gattung? 





- 
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Abb. 27. Alchemilla diplophylla, Querschnitte durch die Lamina: J, II von einem entfalteten, 

III, IV von einem in Knospenlage befindlichen Blatt. Die Schnitte J und III sind durch die 

Mitte, die Schnitte II und ZV durch das obere Viertel der Blattspreite geführt. In ZV sind die 

drei Endzipfel der Spreite getroffen. Vergr. 16fach. V Schematisierter Querschnitt durch die 

Spreite eines jungen Blattes (vgl. Abb. 35Z7!). Seine Flügel oder Falten (FF) sind von vorn- 

herein solid. Wären sie hohl (unterbrochene Linien), so ergäbe sich die Knospenlage des Blattes 
anderer Alchemillen. Leitbündel schraffiert, sonstige Erklärung wie in Abb. 26. 








Abb. 28. Alchemilla diplophylla, Querschnitt durch die Blattspreite. W subepidermale, als Wasser- 
gewebe ausgebildete Zellschicht der Blattunterseite. L Leitbündel. E papillöse Epidermis der 
Blattoberseite (Spaltöffnungen in ihr sind nicht getroffen). Vergr. 250fach. 


Das ist der Fall, und zwar erweist sich auch hier, wie schon bei Helico- 
diceros und Caltha, der Gesichtspunkt als fruchtbar: Ausgestaltung des 
Knospenstadiums zur Dauerform. Es liegt hier jedoch so wenig wie bei 
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den eben genannten Pflanzen eine einfache Entwicklungshemmung vor, 
sondern eine damit einhergehende, ziemlich tiefgreifende Umbildung des 
ganzen Blattes, das aber nichtsdestoweniger in den Grundzügen seiner 
Gestaltung mit den typischen Alchemillen noch deutlich übereinstimmt. 

Zum Verständnis dieser verwickelten Verhältnisse ist die Kenntnis 
der Blattbildung bei den übrigen Alchemilla-Arten unbedingt notwendig, 
weshalb wir sie am Beispiel der A. vulgaris L. vorerst kurz schildern 
wollen. In der Gestaltung von Blattgrund und Stiel bestehen keine Diffe- 
renzen. Die folgende Darstellung bezieht sich also allein auf die Ent- 
wicklung der Blattspreite. 

2. Die Blattentwicklung von Alchemilla vulgaris. 

Es ist vor allem zweierlei von Belang: a) die Verzweigung und 
Wachstumsverteilung im jungen Blatt; b) das Zustandekommen der 
Knospenlage. 

Was zunächst die Verzweigung anlangt, so ist hervorzuheben, daB sie 
sehr früh schon in Erscheinung tritt, zu einer Zeit, wo noch die ganze 
Blattanlage aus embryonalem Gewebe besteht. Wir haben es also mit 
einem eokladen Blatt im Sinne PRANTLs zu tun!. Daran ändert nichts, 
daß die Bildung neuer Segmente noch fortdauert, wenn die ältesten schon 
zum Teil in Dauergewebe übergegangen sind. 

In Abb. 29 I ist eine Spreitenanlage dargestellt, die bereits fünf Rand- 
glieder aufweist. Zuerst entstand die Endfieder (7). Aus ihrer Basis 
gingen die Seitenglieder 1. Ordnung (1, 1’), aus diesen die Seitenglieder 
2. Ordnung (2, 2’) hervor, während an den Rändern bei x x das Blatt- 
gewebe embryonal blieb. Dort werden weitere Fiederanlagen gebildet, 
bis schließlich im ganzen neun Spreitenglieder angelegt sind (Abb. 29 II). 
An den zuerst entstandenen Fiedern setzt bald die Differenzierung in 
Rippe und Spreitensäume ein — ein Vorgang, der weiterhin für das Zu- 
standekommen der Vernation des Blattes bzw. seiner Spreite verant- 
wortlich zu machen ist. Die Flankenmeristeme (x x in Abb. 29 I) gehen 
schließlich in die beiden Spreitenlappen bei LL in Abb. 29 II über und 
sind in der Knospenlage des Blattes (wohl aus Raumgründen?) nach der 
Oberseite eingeschlagen, was ursprünglich nicht der Fall ist (Abb. 29 1). 

Die Blattspreite von A. vulgaris zeigt also, ebenso wie die Blätter an- 
derer Rosaceen (Rosa, Sanguisorba, Spiraea, Potentilla) einen ausge- 
sprochen eymösen Aufbau, d. h. die Fiedern werden an ihr nicht auseiner 
einheitlichen Achse, einem Monopodium gebildet, sondern sprossen aus- 
einander in sympodialer Weise hervor. Dasselbe war oben für Sauro- 


1 PRANTL, K.: Studien über Wachstum, Verzweigung und Nervatur der 
Laubblätter, insbesondere der Dikotylen. Ber. Dtsch. bot. Ges. 1, 280 (1883). 

2 Vgl. ArnoLoı, W.: Über die Ursachen der Knospenlage der Blätter. 
Flora 87, 440 (1900). 
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matum und Helicodiceros zu erwähnen. Diese Entwicklungsgeschichte 
kommt auch im Nervenverlauf zum Ausdruck, der durchaus sympodialen 
Charakter trägt. 

Von Bedeutung ist hier das Verhalten eines solchen Blatt-Typus bei 
Reduktion der Fiederzahl, die bei A. vulgaris regelmäßig an den Hoch- 
blättern auftritt. An ihnen werden zumeist nur drei Fiedern angelegt, 
die Endfieder (E in Abb. 29 I) und die beiden ihr benachbarten Seiten- 
glieder 1. Ordnung. Die Bildung weiterer Auszweigungen unterbleibt, 
und die Spreitenanlage, d. h. ihr beiderseits gelegenes Flankenmeristem 





w v w 

Abb. 29. Alchemilla vulgaris, Blattentwicklung: J jüngeres, ZZ älteres Stadium. Erklärung im 

Text. Stark vergrößert. III—V Schemata zur Blattentwicklung von Alchemilla vulgaris und 

Alchemilla alpina. IV Schema zur Blattentwicklung von Alchemilla diplophylla. Die den Fie- 
dern gemeinsame basale Spreitenfläche ist in allen schematischen Figuren punktiert. 


geht in den Dauerzustand über. Die Gestalt der Hochblätter kommt 
also wie auch sonst vielfach durch einen einfachen Hemmungsvorgang 
zustande. 

So ist es auch bei A. diplophylla, bei der ebenfalls nur drei Fiedern 
(Endfieder und zwei Seitenlappen) angelegt werden, die freilich später 
stark in den Hintergrund treten, weil die Spreite sich hauptsächlich inter- 
kalar entwickelt. Dieser Vorgang bewirkt auch bei A. vulgaris und anderen 
Arten mit ähnlich gestalteten Blattspreiten, daß nicht ein gefiedertes, 
sondern bloß ein an seinem Rande gelapptes Blatt entsteht. 

Das Verständnis dieses Entwicklungsganges sollen die Schemata der 
Abb. 29 III bis V erleichtern. Von einer jungen, Abb. 29 II entsprechen- 
den Anlage (III) ausgehend ist angenommen, daß in einem Falle (IV) 
vorzüglich die Fiedern der Spreite sich vergrößern, deren gemeinsame 
Basis aber im Wachstum zurückbleibt, im anderen (V) dagegen umge- 
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kehrt die Grundfläche der Spreite auswächst und die Auszweigungen ihr 
gegeniiber zuriicktreten. Man erhält so aus einer identischen Form des 
jungen Blattes einerseits die Spreiten von A. alpina, andererseits die von 
A. vulgaris. 

Bei A. diplophylla ist der Vorgang, der zur Gestaltung des Blattes von 
A. vulgaris führt, noch deut- 
licher ausgesprochen, wozu 
man das Schema Abb. 29 VI 
vergleichen möge. Man er- 
halt esaus Abb. 29 ITT, wenn 
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Abb. 30. Abb. 81. 


Abb. 30. Alchemilla vulgaris, gefaltete Knospenlage der Blattspreite: J von der Oberseite, IZ von 
der Unterseite. Sonstige Erklärung im Text. Etwa natürliche Größe. — Abb. 31. Alchemilla vul- 
garis. I Querschnitt durch die Spreite eines jungen Blattes (B). St Stiel des nächst älteren Blattes, 
dessen Stipularscheide (N) das jüngere Blatt (B) einschließt. ZZ Ebensolcher Querschnitt. In B ist 
der Schnitt durch die Basis der Blattspreite gegangen. Z Spreitenzipfel des nächst jüngeren Blattes. 
Nach außen folgt auf Blatt B ein Blatt, von dem der Stiel St und die Stipularscheide N getroffen 
sind, auf dieses ein Blatt, das im Blattgrund (@) quergeschnitten ist. Leitbündel schraffiert. 
Sonstige Erklärung im Text. Stark vergrößert. 


man annimmt: 1. daß die Fiederbildung nach der Entstehung der Seiten- 
glieder 1. Ordnung aufhört, 2. daß der interkalaren Streckung des 
Spreitengrundes die Hauptaufgabe bei der Bildung der Lamina zukommt. 
Entwicklungsgeschichtliche und sonstige Belege für diese Ableitung wer- 
den weiter unten beizubringen sein. 

Hier ist noch die Knospenlage des Alchemilla-Blattes zu behandeln, 
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weil sie uns auch AufschluB geben wird über die morphologische Bedeu- 
tung der Spreitenlamellen von A. diplophylla. 

Für das Blatt von A. vulgaris und ähnlicher Arten ist charakteristisch, 
daB die Spreite in der Knospenlage in ein System von Falten gelegt 
ist, die sich zwischen den strahlig angeordneten Hauptnerven erheben. 
Abb. 30 IT zeigt ein solches Blatt von der Unterseite. Ungefaltet sind 
lediglich die beiden, an den Flanken der Spreite befindlichen Lappen, 
die in der Oberansicht Abb. 30 I bei DZ sichtbar sind und schon oben zu 
erwähnen waren 1. Was das Zustandekommen dieser Vernation anlangt, so 
ist vor allem hinzuweisen auf das Verhalten der Fiedern auf jungen Stadien 
der Entwicklung. Wie Abb. 29 I und II zeigen, sind sie nicht flach ausge- 
breitet. Vielmehr sind ihre Rander nach oben gebogen und erscheinen in 
der Aufsicht als Wülste, welche die Oberseite der Fiedern vollständig be- 
decken. Dasselbe ist aus Abb. 31 II zu ersehen, in der junge Fiedern 
im Querschnitt bei Z getroffen sind. 

Diese Aufbiegung der Rander an den Fiedern ist eine Folge ungleich- 
maBiger Wachstumsverteilung in ihnen. Die Anlage ist pleuroplast im 
selben Sinne, wie das fiir die ganze Spreitenanlage anderer Pflanzen 
(z. B. Liriodendron oder Sonneratia) gilt. Schon vor den Spreitensiumen 
ist die mittlere Region der Fieder, ihre spätere Mittelrippe, vorhanden. 
Diese wächst von vornherein auf ihrer Unterseite starker in die Breite 
und Dicke als auf der Oberseite, ein Vorgang, durch welchen die Fieder- 
anlagen unifazial und ihre embryonalen Spreitensäume auf die Oberseite 
verlagert werden, wo sie einander dicht genahert bleiben und weiterhin 
parallel nebeneinander heranwachsen. 

Derselbe Vorgang, der an den Fiedern die Verlagerung der Ränder 
auf die Oberseite der Primordien veranlaBt, bedingt in der Grundfläche 
der Spreite eine faltenférmige Erhebung jener Teile der Lamina, die 
zwischen den Hauptnerven liegen. Ein Querschnitt durch ein junges 
Blatt in dieser Region liefert das bei B in Abb. 31 I festgehaltene eigen- 
tümliche Bild, dem in B, Abb. 31 II ein Schnitt durch die Basis der 
Spreite an die Seite gestellt ist, wo die Falten ausstreichen und nur noch 
die beiden mittleren vorhanden sind. Sie treten hier nicht mehr als Hohl- 
falten hervor, sondern bieten sich in Gestalt niedriger Wiilste dar. 

Angenommen, das Blatt, das im Querschnitt B Abb. 31 II darge- 
stellt ist, sei als ganzes nur dreizahlig, und es sei gerade die basale, durch 
ihre kompakten Wiilste ausgezeichnete Zone entwickelt und zur Lamina 
des fertigen Blattes ausgestaltet, so ergeben sich Verhältnisse, die uns auf 
die Deutung des Blattbaues von A. diplophylla führen. 

2. Der Blattbau von Alchemilla diplophylla. 

Die Frage, die hier zu beantworten ist, lautet: Wie sind die auf der 

Oberseite der Lamina vorhandenen, zu beiden Seiten des Mittelnerven 


1 Vgl. S. 398. 
26 


Planta Bd. 15. 


























402 W. Troll: 
inserierten Lamellen aufzufassen, welche die diplophylle Ausbildung der 
Spreite bewirken ? 


Versuchen wir zunächst auf entwicklungsgeschichtlichem Wege eine 
Antwort zu bekommen. Die Spreitenanlage ist ursprünglich eingipfelig. 
Sehr bald jedoch nimmt sie das Aussehen an, welches Abb. 32 I bis III 
in verschiedenen Ansichten zeigt. Neben dem Mittelzipfel (E) sind zwei 
seitliche Flügel (1, 1’) vorhanden, die auf der Oberseite des Blattes zu- 
sammenneigen und nach der Blattspitze hin zu Fiederanlagen 1. Ordnung 
auswachsen. Die Spreitenanlage gliedert nur diese drei Endlappen aus, 
die, schon von vornherein ziemlich unscheinbar, dauernd im Verhältnis 
zur übrigen Blattspreite klein bleiben. 

Zum Unterschied von den typischen Alchemillen kann man bei 
A. diplophylla keinerlei Faltungsvorgänge an der Spreite beobachten. 
Auch die Hauptnerven des Blattes treten nicht auffallend zutage. Das 





Abb, 32. Alchemilla diplophylla, Entwickl hichte der Blattspreite: / von der Unterseite, 

II von der Oberseite gesehen, III etwas älteres Stadium in seitlicher Ansicht. E Endfieder, 1 und 

1’ Seitenfiedern (nach unten in die Seitenflügel der Spreite übergehend), LL dorsale Spreitenla- 
mellen, St Stiel. Stark vergrößert. 





unifaziale Wachstum der Nervenrippen, das bei A. vulgaris die Ein- 
faltung der Spreite verursacht, ist hier nicht wahrzunehmen, wohl im 
Zusammenhang damit, daß die Spreite von Anfang mehr ihre Grund- 
fläche als die Fiederanlagen im Wachstum fördert. Im übrigen zeigen 
auch die Hochblätter von A. vulgaris keine oder doch nur eine sehr 
schwache Faltung. 

Die beiden flügelartigen Lamellen auf der Oberseite der Lamina 
(LL in Abb. 32) sind schon sehr früh vorhanden. Sie sind von den beiden 
zusammenneigenden Spreitenhälften eingeschlossen. In dieser Lage ver- 
bleiben sie auch fernerhin, wie Querschnitte durch Blätter, die sich noch 
nicht entfaltet haben, erkennen lassen (Abb. 27 III, IV). Für die Deu- 
tung der Lamellen gibt die Entwicklungsgeschichte jedenfalls keinen An- 
haltspunkt, sie strebt, wie so oft, direkt ihrem Ziele zu und ist dann für 
morphologische Schlüsse von untergeordnetem Wert. 

Jedoch haben wir schon bei Besprechung von A. vulgaris einen Finger- 
zeig erhalten, wie die Lamellen von À. diplophylla aufzufassen sind. An 
Hand eines Schemas sei dies jetzt eingehender erläutert. 
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In Abb. 33 I und II sind die Querschnitte schematisiert, die ein ge- 
faltetes Blatt von A. vulgaris in der Mitte und an der Basis liefert (vgl. 
B in Abb. 31 I und II!). Der Einfachheit halber ist angenommen, daß 
nur drei Endlappen, also auch bloB zwei Falten vorhanden sind. In 
diesen sind in Abb. 33 I die Flanken durch verschiedene i 
von den Umbiegungsstellen unterschieden. Dasselbe wurde in Abb. 33 II 
vorgenommen, wo die Falten als solche zwar nicht mehr hervortreten, 
aber in den beiden wulstartigen Erhebungen noch angedeutet sind (vgl. 
Bin Abb. 31 II!). Das Schema I leitet sich aus II dadurch ab, daß in ihm 
die Faltenflanken stark gestreckt und infolgedessen die Umbiegungs- 
stellen gleichsam emporgehoben sind, was auf starkem Flachenwachstum 
dieser Teile des Blattes beruht. Es kommen so die charakteristischen 
Hohlfalten zustande. 

Eine geringfiigige Verlagerung der Zone des stärksten Wachstums 
kann, wie das auch sonst haufig der Fall ist, hier eine bedeutende Ver- 


> D 


I IT 
Abb. 33. Schemata zur Deutung der dorsalen Spreitenlamellen von Alchemilla diplophylla. 
Nähere im Text. 





änderung im Aussehen des fertigen Blattes hervorrufen. Wenn wir an- 
nehmen, es entwickle sich anstatt der einfach schraffierten Flanken der 
Falten deren Umbiegungsstelle, so erhielten wir ein Querschnittsbild, 
wie es Abb. 33 III darbietet, also Verhältnisse, die denen entsprechen, 
welche auf einem Querschnitt durch eine noch in der Knospenlage be- 
findliche Lamina von A. diplophylla zu beobachten sind. Die Lamellen 
der Blattspreite von A. diplophylla würden sonach mit den Knospen- 
falten des Blattes von A. vulgaris identisch und von ihnen nur dadurch 
unterschieden sein, daß sie sich statt zu Hohlfalten zu soliden Falten ent- 
wickeln. Die Beziehungen sind in dem schematisierten Querschnitt durch 
ein junges Blatt von A. diplophylla (Abb. 27 V) zum Ausdruck gebracht. 
Die eben durchgeführte Ableitung, zu deren Prüfung die Entwick- 
lungsgeschichte keine Handhaben lieferte, bedarf natürlich noch einer 
empirischen Begründung, die sich, weil andere Anhaltspunkte fehlen, im 
wesentlichen auf die Nervatur des Blattes stützen muß. Da diese, wie 
schon gelegentlich der Behandlung von Caltha dioneaefolia und limbata 
zu erwähnen war}, eine genaue Niederschrift der Wachstumsgeschichte 


1 Vgl. oben S. 385 und 387. 
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des Blattes ist, so läßt sich erwarten, daß wir aus ihrer Analyse, nament- 
lich wenn wir A. vulgaris zum Vergleich heranziehen, entscheidende 
Schlüsse ziehen können. 

Es handelt sich dabei um folgende beide Fragen: 1. Wird bei A. diplo- 
phylla vorzugsweise die basale Zone der Spreite entwickelt, welche auch 
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Abb. 34. I Hochblatt von Alchemilla pubescens mit den beiden Nebenblättern NN. Die Nervatur 
ist vollständig nur in der Spreite gezeichnet. IJ Blattspreite von Alchemilla diplophylla von der 
Unterseite. Die Nervatur ist vollständig gezeichnet. /II—V Schemata zu J und ZI. Zu deren 
Erklärung vergleiche den Text. E Endlappen, 1 und 1’ Seitenlappen der Spreite. M Mittelnerv, 
8 und & Seitennerven. Vergr. in J 2,5fach, in II 6,5fach. 

bei A. vulgaris und den ihr ähnlichen Arten solide Falten aufweist? 
2. Lassen die Lamellen dieselbe Orientierung zu den Hauptnerven des 
Blattes erkennen wie die Falten bei A. vulgaris? 

Gehen wir zunächst auf die erste Frage ein und legen dem Vergleich 
ein Hochblatt von A. pubescens Lam. zugrunde, wie es in Abb. 34 I samt 
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seinen beiden Nebenblättern dargestellt ist. In Abb. 34 IT ist die Nerva- 
tur einer Blattspreite von À. diplophylla gezeichnet. Auf den ersten Blick 
scheint eine Ahnlichkeit zu A. pubescens nicht zu bestehen. Sie wird aber 
sichtbar, wenn wir, wie das in den etwas schematisierten Figuren 
Abb. 34 III bis V geschehen ist, nur den Verlauf der größeren Nerven 
berücksichtigen, und Abb. 34 I dahin vereinfachen, daß wir die Rand- 
zähne der drei Spreitenlappen E, 1 und 1’ in Wegfall kommen lassen. 
Dies ist in Abb. 34IV geschehen, die sich von Abb. 34V nur dadurch 
unterscheidet, daß die Grundfläche der Spreite verglichen mit den End- 
lappen verhältnismäßig kurz ist . Das aber heißt: bei A. diplophylla 
entwickelt sich nicht so sehr der Endabschnitt der Lamina als ihr basa- 
ler Teil. Und zwar erfährt dieser eine beträchtliche interkalare Strek- 
kung, was vor allem daraus hervorgeht, daß die Nerven, die vom 
Stielansatz aus nach den seitlichen Endlappen (1, 1’) ziehen, bis zur 
Spreitenmitte einander parallel laufen und auch weiterhin nur wenig 
(um etwa 20°) von dieser Richtung abbiegen, während sie bei A. pubes- 
cens (Abb. 34 I) einen Winkel von 45—50° mit dem Mittelnerven bil- 
den. Daß die Streckung hauptsächlich in der unteren Hälfte der Lamina 
erfolgt, kann aus dem Auftreten je zweier Seitenäste der Stränge S und 
S’ zwischen den Kommissuren x y und x’y’ (in Abb. 34 V mit unterbro- 
chenen Linien eingetragen) entnommen werden. Aber auch die obere 
Hälfte verlängert sich verhältnismäßig stark, so daß bei z und z’ auch 
Kommissuralnerven zwischen den Strängen n und n’ und dem Mittel- 
nerven (M) sich bilden. 

Es ist infolge dieser, aus dem Nervenverlauf abgelesenen Wachstums- 
geschichte der Spreite also die Möglichkeit einer starker. Verlängerung 
gerade jener Zone des Blattes gegeben, in der bei A. vulgaris und anderen 
die Falten kompakt und als solide Wülste ausgebildet sind. 

Es fragt sich aber weiter, ob die Lamellen des Blattes von A. diplo- 
phylla wirklich an den Stellen sich befinden, wo bei A. vulgaris die Knos- 
penfalten der Spreite entstehen. Am ausgewachsenen Blatt sind die Ver- 
hältnisse gewöhnlich schon zu sehr verwischt, um einen bindenden 
Schluß zuzulassen. Es sind deshalb in Abb. 35 I und II Querschnitte 
durch junge Blattspreiten von A. diplophylla wiedergegeben, die zugleich 
erkennen lassen, daß die Lamellen schon außerordentlich früh, ja man 
kann sagen von vornherein an der Spreite auftreten. In Abb. 35 I ist erst 
der Mittelnerv (M) ausdifferenziert, der, wie nicht anders zu erwarten, in 
der Mitte zwischen den Ansatzstellen der beiden Lamellen liegt. In 
Abb. 35 II sind dazu die beiden, mit SS bezeichneten Seitenstränge 
gebildet, und es ist aus dieser Figur ohne weiteres klar, daß die 
Lamellen aus den Interkostalfeldern zwischen dem Mittelnerven (M) und 
den beiden seitlichen Nerven (SS) hervorgehen, also aus der. Teilen der 
Spreite, die, wie der Querschnitt B in Abb. 31 I zeigt, bei A. vulgaris sich 

















406 W. Troll: Über Diplophyllie u. verwandte Erscheinungen in der Blattbildung. 


in die beiden der Mediane benachbarten Falten legen bzw. an der Basis 
die Wülste W (B in Abb. 31 II) tragen. 

Es sei hier auch noch einmal daran erinnert, daß Stomata auf den 
beiden Seiten der Blattlamellen von A. diplophylla vorhanden sind, 
während sie der Unterseite der Spreite fehlen. Dieser Punkt gewinnt beson - 
ders beim Vergleich des Blattes mit dem von Caltha limbata Interesse, 
das ebenfalls zwei dorsale Lamellen besitzt. An diesen aber finden 
sich Spaltöffnungen nur auf der ‚Oberseite‘, d. h. der Seite, welche 
der morphologischen Oberseite der aufgebogenen Spreitenlappen anderer 
Arten (etwa C. obtusa oder dioneaefolia) entspricht, was im Einklang da- 





Z 
Abb. 35. Alchemilla diplophylla, Querschnitte durch junge Blattspreiten. In J ist erst der Mittel- 
nerv (M), in ZI sind auch die beiden Seitennerven SS gebildet. LL die dorsalen Spreitenlamellen. 
Vergr. 200fach. 


mit steht, daß die Unterseite der Spreite keine Stomata entwickelt. Da 
die Oberfläche der Lamellen von A. diplophylla, als „solider Falten‘, 
allein der Blattoberseite angehört, so ist es verständlich, daß sie beider- 
seits Stomata trägt. 

Damit dürfte die grundsätzliche Ähnlichkeit im Bau des typischen 
Alchemilla-Blattes mit dem von À, diplophylla zur Genüge aufgezeigt 
sein. Die Diplophyllie läßt sich hier letzten Endes ebenfalls deuten als die 
Fixierung und Ausgestaltung eines Knospenstadiums zur Dauerform, wo- 
mit aber eine tiefgreifende, schon auf den frühesten Embryonalstadien 
einsetzende Umbildung der Blattspreite einhergeht, — gewiß ein bemer- 
kenswertes Beispiel dafür, daß, was der äußeren Erscheinung nach ge- 
trennt ist, dennoch bei tieferem Eindringen in den Ablauf der Formbildung 
sich als typisch übereinstimmend erweisen kann. 
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ZUR THEORIE DER TROPISMEN. 
Von 
H. GRADMANN 
(Erlangen). 
(Eingegangen am 22. Juli 1931.) 


In einer kürzlich an dieser Stelle erschienenen experimentellen Arbeit 
wendet sich CHOLODNY (1931) gegen die Ausführungen, die ich im ver- 
gangenen Jahre in einer zusammenfassenden, kritischen Abhandlung 
über die Frage der Tropismen gemacht habe, und gibt an, meine Vor- 
stellungen durch seine neuen Versuche widerlegt zu haben. Durch andere 
Untersuchungen in Anspruch genommen, kann ich meine Auffassung zur 
Zeit nicht durch neue eigene Versuche stützen. Das erscheint aber augen- 
blicklich in der strittigen Frage nicht einmal als das dringendste Bedürf- 
nis. Denn die Gegensätze liegen nicht im experimentellen Befund, son- 
dern in der gedanklichen Verarbeitung des Gefundenen. Da zudem 
CHOLODNY zu einer Antwort geradezu auffordert, so sei es mir gestattet, 
zu seinen Ausfiihru: ‘en hier kurz Stellung zu nehmen. 

CHOLODNY bezeichnet seine Theorie als ,,die hormonale Theorie der 
Tropismen“, obwohl die von ihm angegriffene Theorie doch ebenfalls 
eine ,,hormonale“ ist, wenn man wie CHOLODNY die pflanzlichen Wuchs- 
stoffe als Hormone bezeichnet. Beide gehen davon aus, daß den tropisti- 
schen Krümmungen eine ungleiche Verteilung von Wuchsstoffen zu- 
grunde liegt, und sie unterscheiden sich nur dadurch, daß sie diese Ver- 
teilung in verschiedener Weise zustande kommen lassen. Nach CHo- 
LODNY werden durch den geotropischen oder phototropischen Reiz die 
einzelnen Zellen polarisiert, was auf irgendwelche Weise zu einer ein- 
seitigen Wanderung der Wuchsstoffe führt (über die Möglichkeiten, wie 
man sich das denken kann, sprechen wir weiter unten), nach meiner 
Auffassung entsteht von Anfang an durch verschiedene Reaktion der 
Zellen ein Gegensatz zwischen den verschiedenen Seiten des Organs, und 
zwar stofflicher Art (Stoff A), der dann eine ungleiche Produktion und 
Verteilung des wirksamen Wuchsstoffes (AB) nach sich zieht. Um mit 
ZIMMERMANN (1931, S. 25) zu reden, ist nach der einen Auffassung eine 
Differentialpolarität das Primäre, nach der anderen eine Integralpolari- 
tät, und in beiden Fällen folgt daraus sekundär die gleiche Integral- 
polarität, eine ungleiche Verteilung der wirksamen Wuchsstoffe. 




















408 H. Gradmann: 


Die Anschauung, daß die verschiedenen Seiten sich primär verschie- 
den verhalten, beruht nicht auf „immer derselben geringen Anzahl 
wenig überzeugender und von niemand weiter bestätigter Tatsachen“, 
sie ergab sich vielmehr aus der Besprechung des ganzen reichen Tat- 
sachenmaterials, das sich in den letzten Jahrzehnten angesammelt hat. 
Es handelt sich ja auch nicht um einen Einfall von mir, sondern um eine 
längst begründete Auffassung, die ich durch eine zusammenfassende 
Übersicht über die Tatsachen nur bestätigen konnte. 

Vor allem ist es die BLaauwsche Theorie, die diese Auffassung für 
den Phototropismus vertritt, und es ergab sich, daß diese Theorie außer- 
ordentlich gut begründet ist, und daß sie, wenn sie nicht zu eng gefaßt 
wird, als gesichert betrachtet werden kann. Inzwischen ist die schöne 
Untersuchung von BERGANN (1930) erschienen, die wiederum ganz ein- 
deutig zugunsten der BLaauwschen Theorie spricht. Die scheinbaren 
Widersprüche, die man aus bestimmten Versuchsergebnissen heraus- 
gelesen hatte, fanden ihre einfache Lösung. Es ist möglich, daß ich mich 
irre, und daß meine Gedankengänge falsch sind. Dann müssen sie wider- 
legt werden. Aber man kann nicht eine begründete Ansicht widerlegen, 
ohne auf die wichtigsten Gründe überhaupt einzugehen. Ich darf 
übrigens feststellen, daß eine bestimmte, damals gegebene Erklärung be- 
reits ihre experimentelle Bestätigung gefunden hat: ich hatte aus ver- 
schiedenen Tatsachen geschlossen, daß eine Belichtung neben der selb- 
ständigen Reaktion der verschiedenen Flanken auch noch eine allge- 
meine ‚diffuse‘ Wachstumsreaktion des ganzen Organs auslösen kann, 
die bei einseitiger Wirkung des Lichtes den Zusammenhang zwischen 
Wachstums- und Krümmungsreaktion verschleiert. BERGANN hat ganz 
unabhängig davon festgestellt, daß insbesondere die ultravioletten Strah- 
len eine derartige diffuse Wachstumsreaktion auslösen, und daß diese 
Wirkung wahrscheinlich auf Temperaturerhöhung zurückzuführen ist. 

Beim Geotropismus ist es die Statolithentheorie HABERLANDTS, die 
ebenfalls eine primär verschiedene Reaktion auf den verschiedenen 
Seiten annimmt. Man kann sie vielleicht nicht als völlig gesichert be- 
zeichnen, aber die Feststellungen, auf die sie sich stützt, sprechen doch 
für unsere Auffassung. Die Untersuchungen BRAUNERS, die vom geo- 
elektrischen Phänomen ausgehen, verfolge ich selbst mit größtem In- 
teresse, aber durch die bloße Möglichkeit einer anderen Erklärung des 
Geotropismus wird die Statolithentheorie nicht entkräftigt. Denn es 
handelt sich bei ihr wirklich nicht um ,,eine bloße Analogie zwischen den 
Erscheinungen im Pflanzen- und Tierorganismus (und eigentlich nichts 
mehr)“, sondern sie verfügt über ein durchaus selbständiges Beweis- 
material, das entweder berücksichtigt oder widerlegt werden muß. Nun 
berichtet CHOLODNY in der genannten Arbeit allerdings über einige Be- 
obachtungeri, die gegen die Statolithentheorie in ihrer heutigen Form zu 








‘Zur Theorie der Tropismen. 409 


sprechen scheinen. Während aber sonst seine Feststellungen meist sehr 
gut belegt sind, fehlt gerade in diesen Fällen der nähere Nachweis. So be- 
ruft sich CHOLODNY wiederholt darauf, in seinen bekannten Versuchen 
mit ausgehöhlten Lupinus-Hypokotylen sei die Stärkescheide ‚‚meistens‘“ 
mitentfernt worden. Da sie, nach symmetrischer Einführung von Wuchs- 
stoffen, trotzdem geotropisch reagierten, würde das allerdings dafür 
sprechen, daß die Suszeption des Reizes auch außerhalb der Stärke- 
scheide stattfinden kann. Es fehlt aber jegliche Angabe darüber, wie 
diese Feststellung gemacht wurde. In der betreffenden Arbeit finde ich 
überhaupt nichts davon erwähnt; es steht nur in einer früheren Ver- 
öffentlichung (CHoLopNy 1926, S. 454) die Angabe, es sei bei mikro- 
skopischer Untersuchung mehrmals festgestellt worden, daß die Stärke- 
scheide beim Ausbohren des Hypokotyls ganz unverletzt geblieben sei. Es 
handelt sich offenbar bei all diesen Feststellungen nur um gelegentliche 
Beobachtungen, und durch solche kann eine Theorie, die sich auf viele 
systematische Untersuchungen stützt, nicht widerlegt werden. 

Nur auf einen Punkt meiner Begründung, die Reaktionen isolierter 
Hälften, geht CHOLODNY näher ein und zwar auf der Grundlage einer 
ganzen Reihe von neuen Versuchen. Es handelt sich für ihn darum, 
nachzuweisen, daß die großen Unterschiede in den Wachstums- sowie in 
den Krümmungsreaktionen isolierter Ober- und Unterhälften, die alle 
Untersucher festgestellt haben, nur durch die Verwundung hervor- 
gerufen sind. Zu diesem Zweck untersucht er den Einfluß einer Ver- 
wundung auf die geotropische Reaktion ganzer, nicht halbierter Hypo- 
kotylstücke. Die Verwundung erfolgte durch Abschaben der Epidermis 
auf der einen Längsseite. Die geotropische Aufkrümmung dieser ver- 
letzten Hypokotylstücke erwies sich nun, verglichen mit der unver- 
letzter Stücke, stets als verstärkt, wenn die Verwundung auf der Ober- 
seite, dagegen als vermindert, wenn sie auf der Unterseite lag. Das wird 
sehr einfach und einleuchtend damit erklärt, daß die Verwundung jedes- 
mal dieselbe positiv traumatotrope Reaktion t bewirkt, so daß die geo- 
tropische Reaktion g das eine Mal auf g + t verstärkt, das andere Mal auf 
g—t vermindert wird. Dieser Einfluß der Verwundung auf die geotropi- 
sche Reaktion wurde in meinen Versuchen berücksichtigt, was CHOLODNY 
an dieser Stelle offenbar ganz übersieht. Ich habe ja nicht etwa ver- 
wundete Stücke mit unverwundeten verglichen, sondern lauter gleich- 
artig verwundete in verschiedener Lage. Wenn nun die Wirkung der 
Verwundung in den verschiedenen Lagen dieselbe ist, so können die fest- 
gestellten Unterschiede nur auf einer Verschiedenheit der geotropischen 
Reaktion beruhen, was ich eben beweisen wollte. 

Bekanntlich sind meine Feststellungen über die Verschiedenheit der 
Reaktionen isolierter Ober- und Unterhälften von CHoLopny selbst weit- 
gehend bestätigt worden. Er fand, daß die Unterhälften ungefähr zur 
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normalen Zeit, die Oberhälften aber erst nach Verlauf mehrerer Tage geo- 
tropisch reagierten. Ich hatte darauf aufmerksam gemacht, daB diese 
verspäteten Reaktionen nichts besagen, weil erstens keine Kontrollver- 
suche mitgeteilt worden waren und zweitens inzwischen Regenerationen 
eingetreten sein mußten, wodurch ganz andere Verhältnisse geschaffen 
wurden. CHOLODNY berichtet nun nachträglich über Kontrollversuche, 
so daß dieser Einwand jetzt wegfällt. Er gibt ferner an, daß bei einer 
Wiederholung der Versuche nach einer etwas abgeänderten Methode 
nunmehr auch die Oberhälften ,,meistens nach 2—5 Stunden, manchmal 
aber auch beinahe gleichzeitig mit den Unterhälften‘ sich aufwärts 
krümmten. Voraussetzung war aber, daß die halbierten Sprosse vorher 
3—4 Tage aufrecht aufbewahrt worden waren! Daß dabei ebenfalls Re- 
generationsvorgänge eintreten mußten, ist klar, wird auch von CHOLODNY 
ausdrücklich bestätigt. Damit können auch diese Reaktionen über das 
Reaktionsvermögen frisch hergestellter Stengelhälften nichts aussagen !. 

Wir kehren zu den Hauptversuchen CHoLopnYs zurück. Seine Fest- 
stellungen über den Einfluß von Verwundungen auf die geotropische 
Krümmung waren klar und vertragen sich, wie festgestellt, mit meinen 
Ergebnissen aufs beste. Schwieriger sind die Ergebnisse seiner Wachs- 
tumsmessungen zu verstehen. Gemessen wurde das Wachstum an den- 
selben verwundeten Sprossen, die die beschriebenen Krümmungen ausge- 
führt hatten (in zwei Versuchsreihen auch an Sprossen, bei denen die geo- 
tropische Krümmung mechanisch verhindert wurde), und zwar mit dem 
Millimeterlineal ,,mit einer Genauigkeit bis 0,1 mm.‘ Man könnte im 
Zweifel sein, ob es möglich ist, mit dem Millimeterlineal an gekrümmten 
Organen so kleine Größenunterschiede festzustellen. Doch stimmen die 
Ergebnisse der verschiedenen Versuchsreihen sehr gut miteinander über- 
ein. Leider ist aber nicht angegeben, auf welcher Seite der gekrümmten 
Sprosse die Länge festgestellt wurde. Bei der Kleinheit der festgestellten 
Differenzen wäre das nicht unwesentlich. Wie zu erwarten, war das 
Wachstum der verletzten Stücke herabgesetzt, aber merkwürdigerweise 
an den unten verwundeten stärker als an den oberseits verwundeten. 
Sollte nun das Wachstum jeweils an der Konvexseite festgestellt worden 
sein, so wäre das im ersten Fall die verwundete, im zweiten die unver- 
wundete Seite, und ein geringeres Wachstum der verwundeten wäre nicht 
verwunderlich. Nehmen wir aber an, daß es das Wachstum der Mittel- 


1 CHOLODNY stellt nun eine neue Vermutung auf: die Oberhälften sollen 
deshalb so lange nicht reagieren, weil bei ihnen das reaktionsfähige Rinden- 
parenchym an der Unterseite fehle. Nun hat es aber doch an der unteren Fläche 
zu beiden Seiten des Zentralzylinders genug Rindengewebe, dessen Wachstum 
eine Aufkrümmung bewirken müßte. Tatsächlich hat auch Czarzk (1898, S. 252) 
an isolierten Mittellamellen von Helianthus-Keimlingen, deren Schnittflächen 
horizontal lagen, sehr schöne geotropische Krümmungen beobachtet, also Krüm- 
mungen, ohne daß Rindenparenchym an der Unterseite vorhanden war. 
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linie ist, das festgestellt wurde, was freilich mit dem Millimeterlineal noch 
wesentlich schwieriger ist, so erfordert dieser Wachstumsunterschied eine 
besondere Erklärung. CHOLODNY erklärt ihn so, daß die Verwundung 
vornehmlich die Tätigkeit der Wuchsstoffe hemmt und daher stärker 
wirkt, wenn sie auf der Unterseite angebracht ist, wo sich die Wuchs- 
stoffe ja anhäufen!. Es wird dann ausdrücklich noch dargelegt, daß da- 
durch auch die Unterschiede in den Krümmungen erklärt seien. Cxo- 
LODNY kommt es offenbar nicht zum Bewußtsein, daß er damit eine 
zweite Erklärung für die Krümmungsunterschiede gibt, die der ersten 
Erklärung und zugleich den Ergebnissen der Krümmungsmessungen 
widerspricht. Nach der zuerst gegebenen Erklärung würde die Verwun- 
dung in jeder Lage dieselbe Reaktion ¢ bewirken, nach der zweiten 
müßte die Verwundung der Unterseite eine stärkere Wirkung haben als 
die der Oberseite. Das trifft aber bei den Krümmungen gerade nicht zu. 
CHOLODNY selbst findet ja, daß die Wirkung in beiden Fällen die gleiche 
sei, und bei einer Durchmusterung der einzelnen Versuchsreihen sieht 
man sogar, daß die Verwundung der Oberseite fast durchweg stärker 
wirksam ist als die der Unterseite. Von einer völligen Übereinstimmung 
der beobachteten Verhältnisse mit den theoretisch zu erwartenden kann 
man also nicht wohl reden, und die Versuchsergebnisse sprechen im 
ganzen mehr gegen als für die Annahme, daß eine Verwundung auf der 
Unterseite sich besonders stark auswirke. 

Sollte aber trotzdem diese Annahme in gewissem Ausmaß zutreffen, 
so ließe sich leicht zeigen, daß die Erklärung CHoLopnYys sich nicht auf 
die Verhältnisse an halbierten Sprossen anwenden läßt. Nach dieser Er- 
klärung wäre zwar bei der Unterhälfte ein etwas stärkeres Wachstum der 
Mittellinie zu erwarten als bei der Oberhälfte, aber die obere, verwundete 
Seite der Unterhälfte müßte infolge des Abströmens der Wuchsstoffe 
und die gleichzeitige Verwundung das allergeringste Wachstum zeigen 
(vgl. die Darstellung von CHoLoDNY S. 677 unten). Sie wächst indessen, 
wie zahlreiche Versuche von SCHTSCHERBACK und mir zeigen, mächtiger 
als irgendein Teil der Oberhälfte. 

Fassen wir die Ergebnisse von CHoLopNys neuen Versuchen zu- 
sammen: die Krümmungsmessungen beweisen, daß eine Verletzung an 
der Unterseite keine stärkere Wirkung hat als eine an der Oberseite, daß 
also das Ausbleiben der geotropischen Reaktion bei einer Oberhälfte 
nicht durch eine besondere Wundreaktion erklärt werden kann. Über 
die Ergebnisse der Wachstumsmessungen kann man sich ohne nähere An- 


1 CHoLoDNY (S. 681) sieht in diesen Versuchen sogar einen Beweis speziell für 
seine Theorie, weil sie eine solche Erklärung gestattet. Da aber alle Wuchsstoff- 
theorien eine Anreicherung von wachstumsfördernden Stoffen an der Unterseite 
annehmen, so wäre diese Erklärung natürlich genau so gut vom Standpunkt der 
anderen aus möglich. 
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gaben ihres Zustandekommens kein rechtes Urteil bilden. Die Er- 
klärung, die ihnen CHOLODNY gibt, steht im Widerspruch mit den Krüm- 
mungsmessungen und reicht auf keinen Fall aus, um die Wachstums- 
unterschiede isolierter Hälften bei verschiedener Lage verständlich zu 
machen. 

Vielleicht vermögen diese Ausführungen auch CHOLODNY davon zu 
überzeugen, daß die nächstliegende Auffassung sich am besten bewährt 
hat: daß nämlich die verschiedenen Reaktionen, die isolierte Hälften je 
nach ihrer Lage zur Schwerkraft zeigen, eine Verschiedenheit im geo- 
tropischen Verhalten bedeuten. Warum diese Auffassung ‚von Grund 
aus fehlerhaft‘ sein soll, ist mir nicht klar geworden. 

CHOLODNY spricht vom „Problem der isolierten Stengelhalften“ und 
meint damit das Problem, für die Reaktionen der isolierten Stengel- 
hälften eine andere Erklärung zu finden als die nächstliegende. Dieses 
Problem, das er jetzt gelöst zu haben glaubte, aber tatsächlich nicht ge- 
löst hat, dürfte wohl unlösbar sein. 

Auch gegen andere Teile meiner Arbeit richtet CHOLODNY Angriffe, 
auf die ich im einzelnen nicht erwidern will. Ich müßte sonst nur wieder- 
holen, was schon gesagt ist!. Nur gegen die Darstellung möchte ich mich 
wenden, als hätte ich eine verwickelte Theorie aufgestellt für Dinge, die 
man ebensogut einfacher erklären kann. Die Vorstellung, nach der die 
verschiedenen Flanken eines Stengels gleich von Anfang an verschiedene 
Reaktionen ausführen, aus denen sich dann die ungleiche Verteilung der 
wirksamen Wuchsstoffe entwickelt, ist gewiß ebenso einfach wie die an- 
dere, wonach zuerst die Einzelzellen polarisiert werden und daraus die 
ungleiche Wuchsstoffverteilung hervorgeht. Die Theorie CHOLODNYs ist 
nur dadurch einfacher, daß sie über das Wie dieser Vorgänge so gut wie 
nichts aussagt (denn wenn CHOLODNY auch der Ansicht zuneigt, daß ein 
elektrisches Potential zwischen den verschiedenen Flanken dabei eine 
Rolle spielt, so bleibt vorerst dahingestellt, wie sich daraus eine Stoff- 
wanderung ergeben kann), während ich noch etwas tiefer einzudringen 
versuchte. Der größere Umfang meiner Erklärung kann ihr an sich noch 
nicht zum Tadel gereichen. Man könnte höchstens der Meinung sein, daß 


1 Ergänzen muß ich noch eine Bemerkung, die CHoLopnY nicht ausführlich 
genug war (1931, S. 692). Ich habe bei seiner Deutung meiner Reizstoffversuche 
deshalb von physikalisch unhaltbaren Vorstellungen gesprochen, weil die Begriffe 
Diffusion und Massenbewegung nicht auseinandergehalten wurden. Daß die „Dif- 
fusion“ in der Richtung der Schwerkraft „keine gewöhnliche Diffusion“, viel- 
leicht sogar eine Massenbewegung sein soll, habe ich mir schon gedacht. Soll aber 
die Stoffbewegung nach der Seite, die sich nach dem Schema CHoLopnys daran 
anschließt, auch eine Massenbewegung sein, so ist wohl die Frage berechtigt, wa- 
rum sie sich in einer bestimmten Richtung vollzieht — handelt es sich um echte 
Diffusion der Wuchsstoffe, so kann ein solcher ,,Diffusionsstrom‘ nicht als 
Transportmittel für Wundhormone dienen. 
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für eine solche Vertiefung die Zeit noch nicht gekommen sei. Aber von 
der Absicht, möglichst weitgehende Erklärungen zu geben, bin ich ja 
auch gar nicht ausgegangen. Die Vorstellungen, zu denen ich gekommen 
bin, haben sich aus einer Berücksichtigung môglichst aller wichtigen 
einschlägiger Untersuchungen zwangsläufig ergeben, während CHoLODNY 
nur deshalb eine ganz einfache Theorie aufrechterhalten kann, weil er 
sich um eine ganze Reihe von Tatsachen nicht kümmert. 

Ich will nun keineswegs behaupten, daß dieses Verfahren nicht auch 
berechtigt sei. Es hat seinen Vorteil, wenn man einen Gedanken zu- 
nächst verfolgt, ohne sich um schon vorliegende, widersprechende Tat- 
sachen zu kümmern. CHOLODNY selbst hat ja mit diesem Verfahren 
große Erfolge erzielt. Aber einmal ist es doch auch notwendig, die unter 
verschiedenen Gesichtspunkten gewonnenen Ergebnisse unter einen Hut 
zu bringen, wobei gewöhnlich keine der einfachen Arbeitshypothesen in 
vollem Umfang aufrecht erhalten werden kann. Wenn unser Bild von 
den Vorgängen in der Pflanze dadurch verwickelter wird, so liegt das 
eben in der Natur der Sache. So gern ich CHoLopnys Verdienste aner- 
kenne, so kann ich es doch nicht für berechtigt halten, wenn er auf Grund 
seines bewußt beschränkten Gesichtskreises eine Theorie für unnötig 
kompliziert erklärt, die auf breiterer Grundlage entstanden ist. Denn so 
ist es doch nicht, daß nur die modernen Untersuchungen von CHOLODNY, 
WENT, BRAUNER und einigen wenigen anderen der Berücksichtigung wert 
wären. Wenn es auch zutrifft, daß man sich mit gewissen älteren Theo- 
rien heute weniger beschäftigt als mit unseren neuen, so sind sie doch des- 
halb nicht schlechter begründet und dürfen nicht beiseite geschoben 
werden, wenn es gilt, einen Überblick über unser heutiges Wissen zu ge- 
winnen. 
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ZUR THEORIE DER TROPISMEN. 
ERWIDERUNG AUF DIE GRADMANNSCHE KRITIK MEINER ARBEIT 
»VERWUNDUNG, WACHSTUM, UND TROPISMEN“. 

Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
(Eingegangen am 24. August 1931.) 


Zunächst einige Worte über die Versuche mit ausgebohrten Hypo- 
kotylen, die beweisen sollten, daß die geotropische Krümmung auch 
dann erfolgt, wenn die Stärkescheide mitentfernt ist. In der von GRAD- 
MANN angegriffenen Arbeit berufe ich mich nicht auf meine ersten Ver- 
suche (CHoLopny 1926), sondern auf die späteren, die von Mo1ssEJEwA 
unter meiner Leitung angestellt worden waren (CHoLODNY 1928 und be- 
sonders die dort zitierte Arbeit von MoısseszwA 1928). Wie aus der 
letztgenannten Arbeit zu ersehen ist, wurde bei diesen Versuchen ein et- 
was breiterer Bohrer angewandt (d = 1,8 mm!). Andererseits dienten 
uns als Versuchsobjekte außer Lupinus angustifolius auch andere Pflan- 
zen, wie z. B. Lupinus luteus und Helianthus annuus, die sich durch 
dünnere Hypokotyle auszeichnen. Deshalb wurden beim Ausbohren 
dieser Hypokotyle nicht nur die Stärkescheide, sondern auch ein be- 
trächtlicher Teil von Rindenparenchym regelmäßig entfernt, so daß die 
zum Experimentieren angewandten Hohlzylinder ausschließlich aus der 
unverletzten Epidermis und einigen wenigen Zellenlagen von Rinden- 
parenchym bestanden. Trotzdem zeigten auch diese dünnwandigen 
Hypokotylzylinder eine recht deutliche geotropische Reaktion, nachdem 
ihnen in die Höhle ein mit Wuchsstoff getränktes Gelatineklümpchen ein- 
geführt worden war. Somit handelte es sich hier offenbar nicht um ,,ge- 
legentliche Beobachtungen“, sondern um eine auf Grund zahlreicher 
Beobachtungen einwandfrei festgestellte Tatsache, die mit der HABER- 
LANDTschen Statolithentheorie keineswegs in Einklang zu bringen ist. 

Was die geotropische Reaktion der isolierten Oberhälfte betrifft, so 
scheint GRADMANN diese jetzt durch meine neuen Versuche für bewiesen 
zu halten. Ob dabei die Regenerationserscheinungen in der Tat eine so 
große Rolle spielen, wie es GRADMANN annimmt, kann wohl nur durch 
weitere experimentelle Untersuchungen entschieden werden. Da es sich 


1 Bei meinen früheren Versuchen (CHoLopny 1926) bediente ich mich eines 
etwa 1,6 mm breiten Bohrers. 
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nun hier in erster Linie um die physiologische Regeneration handeln 
kann, und da in den von mir beschriebenen Fällen die Regeneration der 
Stärkescheide nicht zu beobachten war, so sprechen doch diese Ver- 
suchsergebnisse gegen die GRADMANNsche Auffassung. Ebensowenig 
stimmen mit seiner Theorie auch die Versuche mit Hypokotylhälften 
überein, denen die Epidermis abgeschabt wurde (S. 687 meiner Arbeit). 
Leider hat GRADMANN, der sich immer darum kümmert ,,die unter ver- 
schiedenen Gesichtspunkten gewonnenen Ergebnisse unter einen Hut zu 
bringen,‘ diese neuen seiner Ansicht widerspreehenden Befunde außer 
Acht gelassen. > 

Indem ich nun zur GRADMANNschen Kritik meiner Hauptversuche 
mit einseitig verwundeten Hypokotylstücken übergehe, muß ich vor 
allem darauf hinweisen, daß die Zuwachsunterschiede zwischen den von 
oben und von unten verwundeten Hypokotylstiicken gar nicht so klein 
waren, wie es GRADMANN zu glauben scheint. Wie aus meinen Versuchs- 
protokollen leicht zu berechnen ist, schwankte diese Größe meistens in 
engen Grenzen um 1,5 mm herum. Ein solcher Längenunterschied liegt 
natürlich weit oberhalb der möglichen Fehlergröße und kann wohl sehr 
leicht festgestellt werden, wenn man die Messungen sogar an gekrümm- 
ten Organen und mittels eines gewöhnlichen Millimeterlineals ohne 
Nonius, den ich zu verwenden pflegte, vornimmt. Ganz klar trat dieser 
Unterschied auch dann hervor, wenn man die gekrümmten Hypokotyl- 
stücke an ein Millimeterlineal vorsichtig anschmiegte und gerade machte. 
Ausschlaggebend sind hier aber gewiß die Versuche mit den in Glas- 
röhrchen eingesteckten Hypokotylen (siehe z. B. Seite 675 meiner Arbeit, 
Versuch 12 und 13); der Zuwachsunterschied zwischen den von oben und 
von unten verwundeten Stücken übertraf in diesem Fall 2 mm und war 
wohl an den fast gerade gebliebenen Stengeln sehr leicht und genau zu 
bestimmen. Die Methodik dieser Messungen ist so einfach, und die Er- 
gebnisse sind so zuverlässig, daß ich es für unnötig hielt, auf diese Seite 
meiner Untersuchungen ausführlicher einzugehen. Daß ich bei ge- 
krümmten Stücken die Mittellinie maß, ist selbstverständlich. 

Die Formeln a=g-+tund b= g—t, durch die ich meine Versuchs- 
ergebnisse etwas veranschaulichen wollte, gaben leider den Anlaß zu 
einer Reihe von Mißverständnissen, in denen GRADMANN sich hoffnungs- 
los verwirrt. Als ich über das Zusammenwirken des Geo- und Traumato- 
tropismus sprach, war mir der Gedanke wohl fern, durch bloßes Addieren 
und Subtrahieren von geo- und traumatotropischen Krümmungen die 
von mir beobachteten Erscheinungen endgültig erklären zu können. Ich 
war mir wohl vollauf dessen bewußt, daß diesem Zusammenwirken ein 
innerer physiologischer Mechanismus zugrunde liegen muß. Deshalb 
habe ich versucht, in meinen weiteren Ausführungen das Wesen dieses 
Mechanismus vom Standpunkt der hormonalen Theorie der Tropismen 
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aus zu beleuchten. Somit handelte es sich hier nicht um eine ,,zweite 
Erklärung“ für die Krümmungsunterschiede, sondern um einen Versuch, 
etwas tiefer in den Mechanismus der komplizierten Erscheinungen ein- 
zudringen, die sich in einem einseitig verwundeten pflanzlichen Organ 
unter dem Einfluß der Geo- bzw. Photoinduktion abspielen. 

Nun glaubt GRADMANN gezeigt zu haben, daß diese „zweite Er- 
klärung‘ der ersten und zugleich den Ergebnissen meiner Krümmungs- 
messungen widerspricht. Und zwar weist er darauf hin, daß ,,nach der 
zuerst gegebenen Erklärung die Verwundung in jeder Lage dieselbe Reak- 
tion ¢ bewirken würde, nach der zweiten die Verwundung der Unterseite 
eine stärkere Wirkung haben müßte, als die der Oberseite,‘‘ da sie die 
Tätigkeit der sich an der unteren Seite anhäufenden Wuchsstoffe hem- 
men sollte. Es ist aber klar, daß GrapMaANN dabei zwei ganz verschiedene 
Begriffe verwechselt. Ich habe ja ausdrücklich betont, daß ich unter t die 
Größe der rein traumatotropischen Reaktion, wie sie auf dem Klinostaten 
zum Vorschein kommt, verstehe (siehe S. 674 meiner Arbeit). Diese 
Größe muß natürlich in jeder Lage dieselbe sein. Wenn nun GRADMANN 
von der zweiten Erklärung spricht, so meint er unter ¢ nicht diese rein 
traumatotropische Reaktion, sondern den Gesamteffekt des Geo- und 
Traumatotropismus, denn die Anhäufung von Wuchsstoff an der Unter- 
seite stellt ja schon eine Folge der Wirkung der Schwerkraft dar. 

Daß sämtliche von mir beobachteten Erscheinungen (sowohl Wachk- 
tums- als auch Krümmungsunterschiede) ihre einfachste Erklärung im 
Zusammenwirken dieser zwei Faktoren zwanglos finden, muß wohl 
jeder anerkennen, der meine Versuchsergebnisse unbefangen betrachten 
will. Und wenn GRADMANN doch in dieser Erklärung einen inneren Wi- 
derspruch nachgewiesen zu haben glaubt, so zeugt dies meines Erachtens 
nur dafür, daß es manchmal recht schwierig ist, ganz einfache Dinge 
richtig zu verstehen, wenn man von einem „bewußt beschränkten Ge- 
sichtskreis‘‘ ausgeht. 

Auch andere Stellen des Grapmannschen Aufsatzes zeigen auf das 
Deutlichste, daß er diese einfachen Verhältnisse sich ganz verkehrt vor- 
stellt. So sagt er z. B., daß der Einfluß der Verwundung auf die geo- 
tropische Reaktion auch in seinen Versuchen (mit halbierten Hypo- 
kotylen) berücksichtigt würde, da, wenn die Wirkung ¢ der Verwundung 
in den verschiedenen Lagen dieselbe ist, die festgestellten Unterschiede 
nur auf eine Verschiedenheit der geotropischen Reaktion g zurückgeführt 
werden können. Dabei vergiBt der Verfasser offenbar, daß g+ { auch in 
dem Fall größer als g— sein muß, wenn g in beiden Lagen dieselbe 
Größe hat, d. h. wenn die rein geotropische Reaktion verschieden orien- 
tierter Objekte keine Verschiedenheit aufweist. 

Zuletzt gibt GRADMANN an, daß meine Erklärung sich auf die Verhält- 
nisse an halbierten Sprossen schon deswegen nicht anwenden ließe, weil 
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die verwundete Seite der Unterhälfte in Versuchen von ihm und von 
SCHTSCHERBACK mächtiger als irgendein Teil der Oberhälfte wuchs. Ich 
muß betonen, daß dieselbe Erscheinung auch an nichthalbierten einseitig 
verwundeten Sprossen beobachtet werden konnte, wie es z. B. aus meinen 
Versuchen 12 und 13 hervorgeht. Somit besteht auch in dieser Hinsicht 
kein Unterschied zwischen den Objekten von GRADMANNs und meinen 
Versuchen. Diese interessante Tatsache muß zum Ausgangspunkt wei- 
terer Untersuchungen werden. Ich glaube, daß sie dadurch erklärt wer- 
den kann, daß auch die obere Hälfte eines nichthalbierten Stengels ein 
wenig Wuchsstoff erhält, wenn die untere mit diesem in überschüssiger 
Menge versorgt wird. 

Soweit über die wichtigsten kritischen Bemerkungen von GRADMANN. 
Wie wir sehen, können sie kaum irgendwen davon überzeugen, daß die 
GRADMANNsche Auffassung richtig und die meinige falsch ist. 

Zum Schluß möchte ich noch den Wunsch aussprechen, daß Grap- 
MANN schließlich vom bloßen Theoretisieren zu weiteren experimentellen 
Untersuchungen auf dem sich so schnell entwickelnden Gebiet der Reiz- 
physiologie übergeht. Ich hoffe, daß neue eigene Beobachtungen ihm 
besser als meine Auseinandersetzungen zeigen werden, welche Auffassung 
sich hier ,,am besten bewährt hat.“ 
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BEMERKUNG ZU VORSTEHENDER ERWIDERUNG. 
Von 
H. GRADMANN 
(Erlangen). 
(Eingegangen am 3. September 1931.) 


Die Versuche, die CHOLODNY erneut gegen die Statolithentheorie vor- 
bringt, gehören durchweg zu denen, die er nur ganz kurz, ohne nähere 
Angaben über die Art ihrer Durchführung mitgeteilt hat. Das gilt auch 
jetzt noch, und zwar auch von den Versuchen Moıss£JEwAs. Denn nicht 
darauf kommt es an, wieviele Versuche mit ausgehöhlten Hypokotylen 
gemacht worden sind, sondern wie oft und mit welcher Sorgfalt das Feh- 
len der Stärkescheide tatsächlich festgestellt worden ist. CHOLODNY 
kann es mir wirklich nicht verargen, wenn ich auf diese Versuche nicht 
näher eingegangen bin, zumal da er doch auch selbst (1931, S. 688) nicht 
der Meinung ist, die Statolithentheorie damit endgültig widerlegt zu 
haben. 

Mit den Hauptversuchen CHoLopnys habe ich mich wohl genügend 
auseinandergesetzt, und ich bedauere nur, mit meinen Ausführungen bei 
CHOLODNY nicht mehr Verständnis gefunden zu haben. Mit den Be- 
griffsverwechslungen und verkehrten Vorstellungen, die er mir zuschreibt, 
habe ich nichts zu tun. 














UNTERSUCHUNGEN UBER SAMENQUELLUNG. 
2. MITTEILUNG. DIE ATMUNG QUELLENDER SAMEN. 
Von 


E. G. PRINGSHEIM 
unter Mithilfe von FR. JEDLITSCHKA und Br. GÖRLICH!, 


(Mit Unterstützung der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft.) 
Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. August 1931.) 


Te L 
L Einleitung. 

Das Erwachen des Lebens im keimenden Samen ist mit einer Reihe 
von Veränderungen verbunden, welche die Aufmerksamkeit des Physio- 
logen in besonders hohem Maße verdienen. Wir finden hier in ver- 
hältnismäßig kurzer Zeit eine ganz außerordentliche Verstärkung des 
Stoffumsatzes. Gewöhnlich wird angenommen, daß auch in „trockenen“ 
Samen das Leben nicht völlig stillsteht, oder genauer ausgedrückt, daß 
in ihnen noch ein Stoffumsatz stattfindet, welcher für die Erhaltung jenes 
eigenartigen Zustandes notwendig ist, der den lebenden Organismus 
vom toten unterscheidet. Man hat zwar eine schwache Kohlensäureaus- 
scheidung an trockenen Getreidekörnern gefunden (KoLkwrrz 1901); 
aber die wenigen Versuche sind nicht sehr beweiskräftig. Zudem wäre 
es wohl möglich, daß bei noch trockeneren Samen auch diese Spuren 
einer Atmung sich verlören, wie das Kocus (1890) aus seinen Versuchen 
schließt. Zum mindesten ist das Lebensgetriebe in trockenen Samen 
äußerst schwach. Bei einem gewissen Grad der Wasseraufnahme steigt 
es dann sehr schnell an (JAUERKA 19122), um in Keimlingen so stark zu 
werden wie kaum bei anderen Pflanzenteilen. 

1 Bei den im folgenden zu schildernden Untersuchungen hatte ich mich der 
Mithilfe von Dr. Franz JEDLITSCHKA und Dr. Bruno GÖRLICH zu erfreuen, 
welche nacheinander mit Forschungsstipendien der Notgemeinschaft der Deut- 
schen Wissenschaft unter meiner Anleitung arbeiteten. Beiden Herren danke ich 
für die gewissenhafte Durchführung der langwierigen Versuche, zu deren Ge- 
lingen sie auch durch eigene Überlegungen beitrugen. 

Der Notgemeinschaft erstatte ich mit dieser Arbeit einen kleinen Teil des 
Dankes, den ich ihr für mannigfache Unterstützung schulde. 

2 Schon 1912 hatten wir auch gefunden, daß die Quellungsstärke und die 
Atmung im allgemeinen mit dem Proteingehalt zunehmen (JAUERKA 1912, S. 23 
und 37). In der 1. Mitteilung, in der dieser Befund von neuem erhoben wurde, 
ist versäumt worden, darauf hinzuweisen. 
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Welches sind nun die ersten Veränderungen, die mit dem Erwachen 
des Lebens Hand in Hand gehen? Die Wasseraufnahme bei der Quellung 
ist ein relativ einfacher, wie man früher gesagt hätte ,,rein physikalischer“ 
Vorgang. Es folgen dann: CO,-Abscheidung, Enzymmobilisation, Wur- 
zelwachstum, Kernteilung, alles das innerhalb kurzer Zeit. Die Ver- 
änderungen in den eben noch trockenen Zellen, die bald darauf den 
normalen osmotischen Zustand annehmen, sind noch wenig bekannt. 

Die ersten Stadien des wiedererwachenden Lebens aufzudecken, 
kann auch praktisch wichtig werden, weil wir bisher für die Beurteilung 
des Zustandes eines Saatgutes fast ganz auf Keimversuche angewiesen 
sind (vgl. aber z. B. NIETHAMMER 1929 und die dort genannte Liter.). 
Das brauchbarste Hilfsmittel, um die Prüfzeit abzukürzen, dürfte der 
Nachweis des Atmungsbeginnes sein!, der um so weiter zurück zu ver- 
folgen sein wird, je empfindlicher die Methode ist. Aus diesem Grunde 
ist auf Anregung des Verfassers schon vor langer Zeit eine Indikator- 
methode zur Erkennung der ersten Kohlensäurespuren bei der Samen- 
quellung ausgearbeitet worden (JAUERKA 1912). Sie erlaubt, die in 
kurzer Zeit produzierte Kohlensäure nachzuweisen, ist aber in quantita- 
tiver Beziehung wenig genau. Unabhängig davon ist von OSTERHOUT 
(1918, 1919) und seinen Schülern (IRwIN 1920) ein ähnlicher Weg be- 
schritten worden. 

Inzwischen ist die Übersicht über die Probleme der Pflanzenatmung 
durch die ausgezeichneten Zusammenstellungen von BENECKE (1924, 
8. 326ff.) und KosrtYrscHew (1924, 1926) wesentlich erleichtert worden. 
In der ausführlichen Monographie des letzteren finden wir auch eine 
Erörterung darüber, was unter Atmung zu verstehen ist. KostYTscHEw 
(1924, S.3) meint, daß nur die CO,-Produktion maßgebend sei, nicht 
aber der Sauerstoffverbrauch, weil letzterer auch durch andere Oxy- 
dationen bewirkt sein kann. Ich halte es nicht für unmöglich, daß zu- 
weilen auch die Kohlensäure aus anderen Quellen stammt als aus der 
eigentlichen Atmung (so auch ULLRICH u. RUHLAND 1928, S. 363). 
Wenn wir den biologischen Begriff der Atmung definieren wollen, so 
dürfen wir ihre Bedeutung für das Leben nicht vernachlässigen. Wir 
verstehen daher unter Atmung mit Prerrer (1897, S. 521) Oxydationen, 
welche mit Energiegewinn für das lebende Plasma verbunden sind. 
Ich würde also z. B. auch die Bildung von Apfelsäure aus Zucker bei 
Sukkulenten oder die von Essigsäure aus Alkohol bei Bakterien, wobei 
keine Kohlensäure entsteht, noch zur Atmung rechnen (soauch K. Noack, 
Ref. über WIELAND u. BERTHO: Das Wesen der Essigsäuregärung. Z. f. 
Bot. 22, 410 [1930)). 

1 Die Zunahme der Enzym- und der Zuckermenge ist nicht so früh nachzu- 


weisen (JAUERKA 1912, S. 39). Er ,,môchte also die ersten Regungen der neuen 
Tätigkeit des-Plasmas mit dem Auftreten der intensiveren Atmung verbinden“. 
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Wo wir den Energiegewinn aber nicht messen können, wird es zweck- 
mäßig sein, nach Möglichkeit die normale Atmung durch O,-Verbrauch 
und CO,-Produktion zu kennzeichnen. Wir haben dabei noch den 
Vorteil, daß das Verhältnis beider, der sogenannte Atmungskoeffizient, 
ersichtlich wird, der für das Verständnis der Atmungsvorgänge von 
größter Bedeutung ist. 


Bei der Kohlensäureassimilation ist das Verhältnis O,/CO, = 1, und zwar 
um so genauer, je sorgfältiger die Versuche angestellt und die Nebeneinflüsse 
ausgeschaltet werden, wie das WILLSTÄTTER u. SToLL (1918, S. 325 ff.) dargetan 
haben. Dies hat seine Ursache darin, daß in allen genauer studierten Fällen 
Kohlehydrate entstehen. WILLSTÄTTER sagt zwar: „Wenn die Konstante genau 1 
ist, so sagt dies aus: Die Kohlensäure wird reduziert zum Kohlenstoff, der natür- 
lich als Hydrat auftritt; das einzige Hydrat des Kohlenstoffes mit nur einem 
Atom Kohlenstoff im Molekül ist der Formaldehyd.‘ Der große Chemiker hat aber 
übersehen, daß der Assimilationskoeffizient auch dann gleich 1 wäre, wenn eine 
stufenweise Reduktion oder sogar eine Reihe von schnell hintereinander ab- 
laufenden Reduktionen und Oxydationen der Bildung von Zucker oder Stärke 
vorangingen. Der Assimilationskoeffizient kann also nichts über die Natur der 
Zwischenprodukte aussagen. Auch diese Stütze der an sich so einleuchtenden 
Formaldehydhypothese von BAEYER ist also wie alle anderen höchst unsicher. 

Dagegen ist es vollkommen richtig, wenn WILLsTATTER betont, daß der ge- 
messene Atmungsquotient CO,/O, keine einfache chemische Bedeutung hat. Da 
Da alle Pflanzenstoffe von den Assimilaten abstammen, muß freilich die Gesamt- 
bilanz an Ansatz + Atmung das reziproke Verhältnis der Assimilation, also 
wieder 1 ergeben; aber Oxydationen und Reduktionen sind im Pflanzenleben 
zeitlich sehr ungleich verteilt. 

Wir können, wenn wir wollen, hypothetisch die ,,eigentliche“ Atmung heraus- 
schälen, die vielleicht einem ganz bestimmten, überall gleichen chemischen Vor- 
gang entspricht, ähnlich wie wir einen solchen bei der Kohlensäureassimilation 
annehmen. Man könnte etwa an die Oxydation an das Protoplasmaeiweiß gebun- 
denen Zuckers denken. An einen solchen, an die alte PrLügersche Eiweißzerfall- 
theorie! erinnernden Zusammenhang möchte ich glauben, weil Energie an sich, 
losgelöst von stofflichen Vorgängen, nicht existieren kann. Mit der hypotheti- 
schen exothermischen Oxydation des Plasmazuckers müßten dann die weiteren, 
und zwar endothermischen Umsetzungen gekoppelt sein, die das Lebensgetriebe 
kennzeichnen (vgl. hierzu Knoor 1930, S. 224). Die Vorstellung, daß etwa Eiweiß 
selbst das Atmungsmaterial darstelle, ist allerdings gänzlich fallen zu lassen. 
Gegen sie sprechen zahlreiche Gründe. Es kann heute nicht mehr zweifelhaft 
sein, daß das eigentliche Substrat der der Energiegewinnung vorausgehenden 
enzymatischen Vorgänge ein Kohlehydrat ist (Kostyrschzw 1924, S. 116 ff., 
OxsLow 1931, S. 267). Führt der letztere auch gewichtige Gründe dafür an, daß 
es sich speziell um y-Fruktose handeln dürfte, so kann die Frage doch nicht als 
allgemein gelöst gelten. Vor allem kann man sich noch nicht recht vorstellen, 
auf welche Weise eine solche Hexose bei der Veratmung von Fetten, Eiweiß- 
stoffen und anderen, zweifellos zur Energiegewinnung geeigneten Verbindungen 
entstehen sollte. 


1 Für diese, von DETMER weiter ausgebaute, von KostyTscHEw (1924, S. 117 
bis 120) abgelehnte Theorie spricht noch immer sehr das Verhalten bei Zucker- 
mangel (KosTYTscHEw a. a. O., S. 120), da man sich schwer entschließen wird, zwei 
ganz verschiedene „eigentliche“ Atmungsvorgange in derselben Zelle anzunehmen. 
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Leider haben wir vorläufig keinerlei Méglichkeit, den hypothetischen 
Kern der Atmungsvorgänge experimentell zu isolieren, der bei der An- 
nahme einer Hexose als Substrat den Quotienten CO,/0,—1 ergeben 
müßte. Vorstufen des Stoffumsatzes, welche das eigentliche Atmungs- 
material erst liefern, und die in Bezug auf den Atmungsgaswechsel 
nicht indifferent zu sein brauchen, können der Atmungsoxydation so, 
nahe gerückt sein, daß wir sie nicht davon zu trennen vermögen. Die 
Folge ist, daß der Atmungsquotient, falls nicht Kohlehydrate (oder pro- 
zentual gleich zusammengesetzte Substanzen) das Substrat liefern, von 
1 abweicht. 

Obgleich wir uns darüber klar sein müssen, daß durch die Art dieser 
Abweichung die Natur des eigentlichen Atmungsmateriales nicht ge- 
kennzeichnet wird, dürfen wir ihr doch eine große Bedeutung als Pforte 
für das Verständnis des Stoffwechsels beimessen. Bei quellenden Samen, 
deren Reservematerial von Art zu Art verschieden und auch im einzelnen 
Falle gemischt ist, können solche Fingerzeige, wie sie die Abweichung 
des Atmungsquotienten von 1 gibt, große Bedeutung erlangen. Dabei 
ist anzunehmen, daß man dem Kern der Frage um so näher kommen 
wird, je frühere Stadien der Atmung erfaßt werden können. Denn, wie 
z.B. die Starkebildungsperiode der Fettsamen beweist, es findet zuweilen 
im Laufe der Keimung eine weitgehende Umwandlung der Speicher- 
stoffe statt. 

Aus diesem Grunde war unser Bemühen darauf gerichtet, Verfahren 
auszuarbeiten, mit Hilfe deren der Gaswechsel quellender Samen in 
möglichst kurzen Zeiten festgestellt werden kann. Wie das Methodische 
im Anfang, so stand der Atmungsquotient im Mittelpunkte der Unter- 
suchungen. 


II. Allgemeine Methodik. 

Bei allen Arbeiten über den physiologischen Gaswechsel muß die 
Methode besonders sorgfältig gewählt und durchgearbeitet werden. 
Dies gilt in hohem Maße auch für unsere Untersuchungen, in denen 
wir bestrebt waren, die schwache Atmung eben nur angequollener Samen 
in Bezug auf Sauerstoffverbrauch und Kohlensäurebildung über längere 
Zeit in kurzen Abständen messend zu verfolgen. 

Wir schildern zunächst diejenigen Hilfsmittel, welche nahezu für alle 
unsere Untersuchungen dienten. Besonderheiten und Anpassungen an 
verschiedene Bedürfnisse werden den einzelnen Abschnitten eingefügt 
werden. | 

A. Samenmaterial und Quellung. 

Für die meisten Versuche war es nötig, ein Samenmaterial zu 
verwenden, das möglichst schnell und gleichmäßig quoll und keimte. 
Hierfür waren die Getreidekörner und Leguminosensamen geeignet. 
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Sie erfüllten auch die Forderung, nicht zu klein zu sein und sich auBer- 
lich abtrocknen zu lassen. Schwieriger war es, passendes Material 
für die Versuche mit Fettsamen zu finden. Die Mohn- und Rapssamen 
(Papaver und Brassica) sind wegen ihrer Kleinheit schwer zu behandeln, 
Leinsamen (Linum) überdies zu klebrig. Bei Sonnenrosen und Kürbis 
(Helianthus und Cucurbita) stört die relativ große Masse der Frucht- 
bzw. Samenschale. Einige Versuche wurden aber mit von der Frucht- 
schale befreiten Sonnenrosensamen angestellt. Erdniisse (Arachis) waren 
nicht in gut keimfähigem Zustand zu beschaffen. Für gewisse Zwecke 
blieb deshalb nur Ricinus übrig, dessen Keimlinge aber sehr anfällig 
sind und leicht verderben. 

Keimproben wurden in der früher geschilderten Weise (PRINGSHEIM 
1928) angestellt, und zwar bei 30°, der Temperatur, welche fiir fast alle 
Versuche gewählt wurde. Material, das nicht zu nahezu 100% keimte 
oder seine gute Keimfähigkeit im Laufe der fast 4 Jahre währenden 
Untersuchungen einbüßte, wurde nicht verwendet. 

Da wir die Atmung quellender Samen untersuchen wollten, war die 
Art, wie das Wasser geboten wurde, von großer Bedeutung. In früheren 
Arbeiten wurden die Samen meist in einer unbestimmten Wassermenge 
untergetaucht und quellen gelassen. SIERP (1925, S. 479) hat 10 g 
seiner Erbsen im Thermostaten in 30 cem Wasser lange Zeit, meist 
16 Stunden, belassen. Gerade bei Leguminosensamen, die leicht intra- 
molekular atmen und faulen, müssen die Folgen dieses Verfahrens be- 
rücksichtigt werden, worauf wir zurückkommen. Nur JAUERKA (1912, 
S. 11) und STALFELT (1926, S. 12) machten eine Ausnahme, doch erst 
GEIGER (1928, S. 344) betonte die Bedeutung dieses Punktes. 

Wir haben die Quellung teils auf feuchter Unterlage, teils unter 
Wasser vorgenommen. Letzteres hauptsächlich, um einen Vergleich 
mit früheren Angaben zu ermöglichen, und auch um festzustellen, ob die 
Atmung durch Luftabschluß während der Quellung beeinflußt wird. Von 
den Samen wurden 10g in einem Becherglas von 200 ccm mit 50 ccm 
destilliertem Wasser übergossen und geschüttelt, bis alle untergesunken 
waren. Darauf kam das Glas in den Thermostaten von 300. Nach Be- 
endigung der Quellzeit, die höchstens 15 Stunden betrug, wurde das 
Wasser abgegossen, die Samen rasch mit Filtrierpapier getrocknet und 
ins Atmungsgefäß getan. 

Sollte die Quellung bei Luftzutritt geschehen, so kamen die Samen 
auf feuchtes Filtrierpapier in doppelter Lage oder auf Zellstoffwatte. 
Diese bedeckten eine Glasplatte, von der Filtrierpapierstreifen in Wasser 
hingen. Die Luft im Thermostaten war feucht genug, so daß sich die 
Bedeckung mit einer Glocke erübrigte. Darauf wurde wie oben ver- 
fahren. 
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B. Temperaturregelung. 

Um die einheitliche Versuchstemperatur von 20 bzw. 30° zu erzielen, 
wurden neben einem elektrisch beheizten Thermostaten, welcher auf 
+ 0,19 genau war und für Keimproben, Vorquellung usw. diente, Wasser- 
thermostaten verwendet. Diese allein geben Gewähr für eine geniigende 
Unabhängigkeit von Temperaturschwankungen des Versuchsraumes und 
von Stérungen durch den Beobachter. 

Als Wasserbadgefäße dienten große gläserne Aquarien, die auf einem 
festen Tisch standen, und deren Inhalt elektrisch erwärmt wurde. Die 
Heizung wurde anfangs durch Widerstandsdrähte bewirkt, welche in 
Glasröhren in Paraffinöl lagen. Diese Anordnung hatte aber eine zu 
große Temperaturträgheit. Wir verwendeten Bleistiftminen aus Graphit 
(Hardtmuth Nr. 4), von denen zwei hintereinandergeschaltet und die 
direkt ins Wasser getaucht wurden. Da Wechselstrom verwendet wurde, 
hatte das Eintauchen der stromdurchflossenen, nicht isolierten Halb- 
leiter keine Elektrolyse zur Folge. Auch sonstige störende Begleitum- 
stände traten nicht auf, vorausgesetzt, daß alles in die Bäder eintauchende 
Metall von einerlei Art war. Wir wählten Kupfer. 

Die Temperaturregulation erfolgte auf folgende Weise: Ein Schwach- 
strom wird durch einen Quecksilberregulator geschlossen und betätigt 
ein Relais, welches den direkt der Leitung entnommenen Heizstrom 
öffnet. 


Der Thermoregulator (Abb. 1) besteht aus einem dünnwandigen Reagenz- 

ae mit angesetztem dickwandigem Kapillarrohr, in welches ein Platindraht zur 

eingeschmolzen ist. Ein rechtwinklig gebogener Streifen Nickel- 
rues von 1 mm Stärke ist mit einer Messigklammer am Kapillarrohr verschiebbar 
angebracht. Das Kapillarrobr ist oben halbkugelig abgeschliffen. Der horizon- 
tale Teil des Bleches befindet sich unmittelbar über der Offnung. Die Einstellung 
des Regulators ist sehr einfach. Er wird auf die gewünschte Temperatur erwärmt, 
das herausgequollene Quecksilber wird abgestrichen und das Nickelblech aufge- 
setzt. Beim Steigen der Temperatur drückt sich die Hg-Kuppe an das Nickelblech 
und gibt einen sicheren Kontakt, beim Sinken findet schnelle Loslésung statt. 
Diese Vorrichtung bewährte sich uns besser als eine Platindrahtspitze, die schnell 
abbrennt und mit dem Quecksilber bei der hohen Temperatur eine Legierung zu 
bilden scheint. Freilich wird auch bei uns das Quecksilber an der Oberfläche 
allmählich ,,verdorben“, d. h. es klebt dann leicht am Nickel an. Dadurch wird 
das Temperaturintervall, das anfangs mit unserem feinsten Thermometer nicht 
nachweisbar war, und das sich 2—3 Wochen auf +0,05° hielt, etwas größer 
(+0,1°). Man muß deshalb die Quecksilberoberfläche ab und zu erneuern, was 
aber bei der einfachen Handhabung keine Schwierigkeit bedeutet. 

Eine kleine Verbesserung, die wir noch am Quecksilberregulator anbrachten, 
hatte die Aufgabe, die Erneuerung der Oberfläche des Quecksilbers zu erleichtern, 
und ebenso die Veränderung seiner Menge, falls eine andere Temperatur ge- 
wünscht wurde. Dazu diente ein seitlich zugeschmolzenes Trichterröhrchen, das 
sich unter Wasser durch einen Glashahn verschließen ließ (Abb. 1). 

Als Relais benutzten wir anfangs die Elektromagneten von elektrischen Klin- 
geln und kamen damit monatelang gut aus. Der Wechselstrom von 3 Volt, der 
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den üblichen Klingeltransformatoren entnommen wurde, erzeugte aber in den 
Spulen ein recht störendes Geräusch, auch blieben zuweilen die Anker infolge des 
remanenten Magnetismus kleben. Vor allem aber entstanden am Regulator 
und am Relais starke Schließungsfunken, die allmählich die Kontakte verdarben. 

Das schließlich gewählte Relais wird durch einen Hitzdraht be- 
‘tätigt, eine Anordnung, die wir für neu halten. Ein Konstantandraht 
von 0,15 mm Durchmesser und 28 em Länge wird durch den Schwach- 
strom erhitzt und dehnt sich aus. Von zwei Fordautokontakten ist der 
eine fest, der andere elastisch gelagert. Die- 
ser entfernt sich von dem anderen, sobald der 
Zug des Drahtes aufhört (Abb. 2). Hierdurch I 
wird der Heizstrom geöffnet. Bei Verkürzung 
durch Abkühlen schließt er sich wieder. Ein 
Hauptvorteil des Hitzdrahtrelais gegenüber 
dem von uns früher verwendeten elektromagne- 
tischen besteht in dem geringen Stromdurch- 
gang, wodurch die Kontakte des Regulators 
weiter geschont werden. Durch die Magnet- 
spulen der elektrischen Klingel mit 42 m Kupfer- 
draht von 0,5 mm Durchmesser fließt bei 3 Volt 
ein Strom von 0,72 Amp., durch den Hitzdraht 
aber nur 0,18 Amp. Das Hitzdrahtrelais läßt 
sich auch verwenden, wenn ein Schwachstrom 
einen Starkstrom nicht aus-, sondern einschal- 
ten soll. Diese Relais arbeiten bei uns dauernd 
ohne Störung, falls nicht der ein- und aus- KL 
zuschaltende Strom eine zu groBe Strom- Abb.1. Thermoregulator. Dick- 
stärke hat. In diesem Falle ist die Tatsache, [hr aut ce 'dunwwendines Res. 
daß der Strom nicht plötzlich sondern all- gensglas aufgeschmolzen. In der 
mählich geöffnet und geschlossen wird, die an’ Gan einen rer À 
Ursache zur Entstehung eines schädlichen "it rechlminkalig gebogenem 
Lichtbogens!. 

Die Schaltung für die Betätigung der Heizung war so eingerichtet, daß der 
Heizstrom nie ganz ausgeschaltet, sondern nur seine Stärke durch Ein- und Aus- 
schalten von Widerständen reguliert wurde. Dadurch wurde erreicht, daß die 
Temperaturschwankungen geringer und gedehnter wurden und vor allem, daß die 
Zahl der Umschaltungen durch den Regulator auf ein Mindestmaß beschränkt 
werden konnte. Die Widerstände wurden so gewählt, daß der Dauerstrom das 
Wasserbad schon fast auf die gewünschte Temperatur brachte, so daß der Zu- 
satzstrom, der bei Schließen der Kontakte eingeschaltet wurde, nur schwach zu 
sein brauchte. Als Widerstand dienten 5—8 Stück 25kerzige Kohlenfaden- 
lampen. Diese waren parallel geschaltet, jedoch so, daß einige von ihnen durch 


1 Das Hitzdrahtrelais wird von E. BÜHLER, Werkstätten für Feinmechanik 
in Tübingen, hergestellt. Durch eine kleine Verstellung kann man den Sekundär- 
strom öffnen oder schließen lassen. 





























426 E. G. Pringsheim: 


den Regulator ausgeschaltet wurden. Die Zahl der benötigten Lampen hing von 
der Raumtemperatur ab (Abb. 2). 

Sind bei der gezeichneten Schaltung alle Lampen eingeschraubt, so wird bei 
geöffnetem Kontakt K der Strom nur durch die 4 rechten Lampen gehen, bei 


geschlossenem aber auch durch die 4 linken, und in der Mitte geht er zuriick. 
Geschlossen wird der Kon- 
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zung natürlich nicht sein, 
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hergesehenen Erwärmung der Umgebung das Wasserbad eine zu hohe Tem- 


peratur annehmen würde. 
Zum Rühren des Wasserbades verwendeten wir einen kleinen Elektromotor 


für 220 Volt, der bei der Netzspannung von 120 Volt ruhig und langsam lief und 
nicht heiß wurde. An einer senkrecht stehenden Achse war der aus einem zick- 
zackförmig gebogenen Glasstab bestehende Rührer durch ein Stück Luftpumpen- 
schlauch befestigt. 

C. Atmungsmessung durch CO,-Bestimmung. 

Die Aufgabe war die Verfolgung der Atmung von der Quellung bis 
zur Keimung, und zwar aus den oben angeführten Gründen wenn mög- 
lich sowohl in Bezug auf Kohlensäureproduktion wie Sauerstoffverbrauch. 
Mannigfache Vorversuche führten erst allmählich zu einer befriedigen- 
den Lösung der Aufgabe, denn wir fanden keine Methode vor, die für 
unsere Bedürfnisse genügend genau, verläßlich und auf kurze Meß- 
perioden anwendbar gewesen wäre. Eine Menge Einzelangaben, die 
uns von großem Wert waren, konnten älteren Arbeiten entnommen 
werden, ohne daß es angängig wäre, die betreffenden Stellen jedesmal 


D und den Kontakten K. 
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zu nennen. Darin möge keine Unterschätzung der von anderen geleiste- 
ten Arbeit gesehen werden. Die vollkommenste Methodik, die der 
unseren in Einzelheiten überlegen, jedoch etwas umständlicher ist, 
stammt von Kırr (1930). Diese aber wurde uns erst bekannt, als unsere 
Arbeit in der Hauptsache abgeschlossen war. 


Im folgenden sollen kurz gewisse Mängel der älteren Methoden angeführt 
werden. Die erste brauchbare Arbeit auf diesem Gebiete, die in mancher Hinsicht 
noch heute vorbildlich ist, stammt von GopLEwsKI (1882). Sie erlaubt aber nur 
eine einzige Bestimmung bei jedem Versuche. Der Verfasser gibt selbst einige 
Fehlerquellen an, nämlich mangelhafte Temperaturkonstanz, Einfluß der Luft- 
druckschwankungen, ungenaue Bestimmung des Gefäßvolumens, durch den 
Temperaturausgleich bedingte Ungleichheit der Ableseperioden und Absorption 
der in der eingeschlossenen Luft enthaltenen Kohlensäure. 

Sricu (1891) verbesserte den GopLEwskischen Apparat dadurch, daß er das 
Gefäß mit der Lauge unter den Samen anbrachte, anstatt darüber, und das Ganze 
in ein Wasserbad versenkte. 

Nach auffallend langer Pause nahmen dann FERNANDES (1923) und BoysEn- 
JENSEN (1923) die Arbeit mit einer verbesserten Apparatur wieder auf, nachdem 
in der Zwischenzeit fast immer nur Kohlensäurebestimmungen ausgeführt worden 
waren. FERNANDES’ Vorgehen, den Sauerstoffverbrauch manometrisch und die 
abgegebene Kohlensäure durch Absorption im geschlossenen Apparat zu bestim- 
men, kann als wegweisend bezeichnet werden. Doch war der tote Raum recht 
groß. Das kupferne Atmungsgefäß hatte allein gegen 1125 ccm Inhalt. Die Mi- 
schung des Inhaltes dürfte auch durch die langsame Drehung des Samentellers 
kaum genügend erreicht worden sein. Die Messung des elektrolytisch erzeugten 
Sauerstoffes geschah durch Auffangen des gleichzeitig entstehenden Wasser- 
stoffes. Der Widerstand bei der Elektrolyse kann aber durch Polarisation un- 
gleichmäßig sein. Warum der Thermoregulator, der Heizer und der Rührer in 
einem besonderen Glaszylinder untergebracht wurden, ist uns unverständlich 
geblieben. Das Aufhängen des Thermoregulators zur Vermeidung von Erschüt- 
terungen ist nach unseren Erfahrungen nicht zweckmäßig. Das Hängenbleiben 
des Quecksilbers am Gegenkontakt ist die Hauptschwierigkeit und läßt sich am 
besten gerade durch Klopfen verhindern. Von der Anordnung des Heizkörpers 
in Paraffinöl sind wir abgekommen. Endlich dürfen auch die Luftdruckschwan- 
kungen während des Versuches nicht vernachlässigt werden. 

FRIETINGER (1927) hat in der Hauptsache die Apparatur von FERNANDES 
benutzt, aber dadurch verschlechtert, daß er das Wasserbad fortgelassen hat. 
Ohne örtlich und zeitlich gleichmäßige Temperatur kann aber eine Manometer- 
methode überhaupt nicht angewendet werden. Es genügt nicht, die Lufttempe- 
ratur während des Versuches zu verfolgen, weil Strahlungen und andere ther- 
mische Störungen auf diese Weise nicht erfaßt werden. Den Einfluß der Luftdruck- 
schwankungen hat FRIETINGER berücksichtigt, was gegenüber FERNANDES einen 
Fortschritt bedeutet. Es ist aber nötig, sich über die Größe der möglichen Fehler 
ein Urteil zu bilden. Nehmen wir an, der Innenraum der FRIETINGERsChen Appa- 
ratur habe 500 ccm betragen, was nach der Beschreibung (S. 172) sicher nicht 
zu hoch gegriffen ist. Genauere Angaben über die Methodik fehlen leider. Eine 
Druckschwankung um 1cm Hg, wie sie selten während eines Versuches vor- 
kommen wird, bewirkt dann eine Volumveränderung von 0,7 ccm. Eine Tempe- 
raturschwankung von 1° C hat aber eine Veränderung um 1,7 ccm zur Folge! 

Durch WARBURG (von 1919 an) wurden verfeinerte manometrische Methoden 
in die Pflanzenphysiologie eingeführt. StALFELT (1926) hat die WarBURGsche 
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ein dem unseren ähnliches Thema, die Sauerstoffversorgung 
übertragen und damit sehr schône Ergebnisse erzielt. Doch 
die Anwendung der Methode recht umständlich durch die Art der Be- 
Au in der Warsureschen Apparatur nur wenige Samen 

Wir es für besser, die Methode etwas zu vergröbern, um mit 
Material arbeiten und damit die individuellen Verschiedenheiten, die 
ÄLFELT trotz aller Sorgfalt nicht ganz ausschalten konnte, vermindern zu 


HO 
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Auch ULLRIcH und RuHLAND (1928) bauen auf der Methode von WARBURG 
weiter. Sie erwähnen die Arbeiten von STALFELT nicht. Mit Recht betonen sie, daB 
die ursprüngliche Methode nur auf ein Material anzuwenden ist, welches durch 
die große Zahl von Individuen (Chlorella!) schon einen Durchschnittswert gibt. 
Sie bestimmen deshalb am selben Material erst die Differenz zwischen Sauerstoff- 
verbrauch und Kohlensäurebildung und dann nach Einführung von Lauge den 
Sauerstoffverbrauch allein, womit alle Daten gegeben sind. Die Methode ist sehr 
fein ausgearbeitet und durch Beriicksichtigung aller Fehlerquellen vorbildlich. 
Sie erlaubt aber nur eine einmalige Messung und nicht eine Verfolgung des 
Atmungsverlaufes durch periodisch wiederholte Bestimmungen, wie sie uns als 
Ziel vorschwebte. 

Für die Bestimmung der bei der Atmung gebildeten Kohlensäure 
stehen uns drei Arten von Methoden zur Verfiigung, die titrimetrische, 
die gravimetrische und die Indikatormethode. Bei der letztgenannten 
wird die Zeit bestimmt, in der von den atmenden Objekten soviel Kohlen- 
säure abgegeben wird, bis eine mit Indikator versetzte schwach alkalische 
Lösung eben umschlägt (JAUERKA 1912, OsTERHOUT 1918, 1919, Irwın 
1920). Die sehr empfindliche Methode erwies sich wegen verschiedener 
Störungen noch nicht als geeignet für eine fortlaufende quantitative 
Verfolgung der CO,-Abgabe. Die titrimetische Methode ist nach dem Vor- 
gang von PETTENKOFER die für biologische Zwecke gebräuchlichste. 
Vorausgesetzt, daß der Einfluß der Luftkohlensäure ausgeschaltet und 
vollständige Absorption sichergestellt wird, ist sie zuverlässig, empfind- 
lich und genau genug für die meisten Zwecke. Sie scheint uns aber 
vor der gravimetrischen Methode, falls geeignete Kaliapparate und eine 
gute analytische Wage zur Verfügung stehen, keinen Vorteil zu haben. 
Die Empfindlichkeit ist ungefähr dieselbe, die Mühe aber bei der Wägung 
eher etwas geringer. Auch ist man dabei von den Lichtverhältnissen 
und der individuellen Beurteilung der Indikatorfärbung, sowie von der 
Störung durch die Luftkohlensäure unabhängig. Wir haben zunächst 
gravimetrisch gearbeitet. 

Wir begannen damit, die CO,-Abscheidung gequollener Samen zu 
messen. Die Anordnung war folgende (Abb. 3): Ein durch zwei Wasch- 
flaschen mit konzentrierter KOH W, und W, kohlensäurefrei gemachter 
Luftstrom wurde durch die im Wasserbade bei 300 befindliche Atmungs- 
kammer A geschickt. Zuvor mußte er ein Kugelrohr $ mit schwach 
alkalischer, eben roter Phenolphthaleinlösung durchstreichen, wodurch 
geprüft wurde, ob die Kohlensäure vollständig absorbiert war. Ist das 
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nicht der Fall, wird die Lösung sofort entfärbt1. V, ist eine Queck- 
silberverbindung, die zusammen mit V, ein einfaches Herausheben 
der im Wasserbade befindlichen Apparatur D, F und A erméglicht und 
dabei doch vollkommen CO,-dicht halt, was bei Gummi nicht der Fall 
ist (JAUERKA 1912, S. 4). Die Luft geht dann durch den Vorwärmer D, 
eine schraubig gewundene Glasröhre, und durch den Anfeuchter F, der 
mit feuchten Bimssteinstiicken und zu einem Viertel mit Wasser ge- 
füllt ist. 

Die dampfgesättigte Luft wird durch das Röhrchen E unmittelbar 
über die Samen geleitet. Diese befinden sich in einem Aluminiumgefäß 















































Abb. 3. Apparat zur Messung der CO:-Bildung mit Durchströmung. Ex = Exzenter, P = Pumpe, 
H’, H'' = Hähne, W’, W” = Waschflaschen, S = Kugelrohr, V’, V’’ = Quecksilberverbindungen, 
D = Vorwärmer, F = Anfeuchter, A = Atmungsgefäß, E = Einleitungsröhrchen, 7 = Waschflasche 
mit H.S0,, Kı Ke = Absorptionsapparate (vereinfacht dargestellt) = Natronkalkrohr. 
mit Siebboden, das auf einem Glasdreifuß im AtmungsgefäB A steht. 
Dieses ist zylindrisch, aus Glas gefertigt und hat einen übergreifenden, 
nicht einen eingeschliffenen Deckel. Dadurch wird vermieden, daß 
beim Herausnehmen aus dem Bade und Öffnen etwa hängen gebliebenes 
Wasser ins Gefäß hineinfließt. 

Die austretende, mit der Atmungskohlensäure beladene Luft wird 
in der, mit der bisher beschriebenen Apparatur fest verbundenen kleinen 
Waschflasche 7’ durch Schwefelsäure getrocknet, bevor sie durch die 
Hg-Verbindung V, in den Absorptionsapparat K,K, eintritt. Dieser 

1 § wurde später fortgelassen, als die Kohlensäurefreiheit der Luft sicher- 
gestellt schien, um den Strömungswiderstand herabzusctzen. 
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kann durch einfaches Heben des U-Röhrchens von der anderen Appa- 
ratur getrennt und gewogen werden. Im Kaliapparat K, (in der Abb. 3 
vereinfacht dargestellt!) befindet sich 50%ige Kalilauge. Das vom 
trockenen Luftstrom aus der Lauge mitgefiihrte Wasser wird von der 
in K, enthaltenen Schwefelsäure zurückgehalten. R ist ein Natron- 
kalkrohr, das die Aufnahme von Luftkohlensäure verhindert. Hier 
tritt der Luftstrom aus. 


Wir haben die Luft nicht durch den Apparat gesaugt, sondern hindurch- 
gedrückt, weil auf diese Weise eine etwaige Einsaugung von Luft mit Kohlen- 
säure an undichten Stellen vermieden wird (Koukwırz 1899, S. 131; JAUERKA 
1912, S.5). Der ganze Apparat steht also unter einem, durch die Summe der zu 
durchstreichenden Flüssigkeitssäulen gegebenen Überdruck. Zu dessen Erzeugung 
diente eine kleine Quecksilberpumpe P, ähnlich derjenigen, die von Kırr (1930, 
S. 559) beschrieben worden ist!. Nur haben wir nicht Glas-, sondern Hg-Ventile 
verwendet, in denen das Quecksilber abwechselnd gehoben wurde und durch 
wachsenden Druck die Rohre absperrte, und dann wieder fiel und durchblasen 
wurde. Durch Verstellen des Exzenters Ex konnte die bei jedem Hub geförderte 
Luftmenge reguliert werden. Der Hahn H, dient dem Druckausgleich. Die Höhe 
des Hg in V, und V3, sowie in den Ventilen bei P muß genügen, um den Uber- 
druck auszuhalten. Durch die Hg-Ventile wird der Luftstrom gleichmäßiger, 
weil sie sich nach dem jeweils herrschenden Überdruck einstellen. Der Deckel 
von A ist durch Metallklammern gegen Aufspringen gesichert. Zum Regeln der 
Stromgeschwindigkeit dient der Hahn H, mit verlängertem Stiel. Er wird nur 
so weit geöffnet, daß ein gleichmäßiges schwaches Durchperlen im Absorptions- 
gefäß beobachtet wird. Dies ist trotz des stoßweisen Arbeitens der Pumpe mög- 
lich, weil der ganze Innenraum der Apparatur als Windkessel wirkt. 

Die Luftmenge, die den Apparat durchströmte, wurde auf 1!/,—2 Liter in 
der Stunde reguliert. Ein schnellerer Strom ergab wegen des geringen Innen- 
raumes des Atmungsgefäßes keine höhere Ausbeute an Atmungskohlensäure, ge- 
fährdete aber die Vollständigkeit der CO,-Absorption und der Vorwärmung der 
Luft. Die Messung des Luftstromes geschah in zweierlei Weise, durch einen 
Tourenzähler an der Pumpenwelle und mittels eines Gasmessers. Die in den 
Apparat eintretende Luft wurde aus dem Freien angesaugt. 


III. Bestimmung des Atmungsquotienten. 

Da wir von vornherein den Wunsch hatten, nicht nur die CO,-Ab- 
gabe, sondern auch die O,-Aufnahme zu bestimmen, beabsichtigten wir 
die beschriebene Apparatur entsprechend auszubauen, wozu in den Ar- 
beiten von FERNANDES und FRIETINGER die Grundlagen gegeben schie- 
nen. Letzterer verwendete den Unterdruck nach CO,-Absorption zur 
manometrischen Messung des verbrauchten Sauerstoffes. Ersterer er- 
setzte den verbrauchten O, dauernd durch elektrolytisch hergestellten 
und bestimmte das Volumen des gleichzeitig entstehenden H,. Ungefähr 


1 Die Quecksilberpumpe haben wir konstruiert, weil wir die Absicht hatten, 
einen Luftkreislauf einzurichten, der sonst übliche Gummiball aber wegen seiner 
Durchlässigkeit für CO, vermieden werden sollte. Hg-Vergiftungen sind bei 
mehrfacher Flüssigkeitsvorschaltung kaum zu befürchten. Die Keimung der 
Samen, deren Atmung gemessen worden war, erfolgte immer normal. 
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so ist auch Kipp vorgegangen. Im Laufe der Untersuchungen tat sich 
uns aber ein anderer Weg auf, der uns erlaubte, auf einfachere Weise 
zum Ziele zu gelangen. Die Etappen dieses Weges sollen geschildert 
werden, weil die verschiedenen Modifikationen der Methode auch immer 
zu Bestimmungen verwendet wurden, welche wir nicht auslassen können. 

Für die Bestimmung des Sauerstoffverbrauches wurde auch von uns 
immer die so einfache volumetrische Methode angewandt, die in ihren 
Grundlagen bis auf DeTmer (z. B. 1905, S. 131 u. 140) zurückgeht und 
von BARCROFT und WARBURG ausgebaut worden ist. 

a) Die Verbindung der volunietrischen O,-Messung mit einer CO,- 
Bestimmung durch die beschriebene Wägemethode in der Weise, daß 
die beiden Messungen an Parallelproben vorgenommen wurden, ergab 
keine zuverlässigen Werte. Dies erwies sich bei Kontrollversuchen 
mit den anderen Methoden. Die Gründe sind, daß 1. Parallelproben 
nicht befriedigend übereinstimmen, und daß 2. die Atmung im Luft- 
strom nicht dieselbe ist wie in ruhender Luft. Ersteres ist auch ein Man- 
gel der folgenden Methode. 

b) Es wurde in dem einen Apparat mittels Manometer die Druck- 
veränderung bestimmt, welche durch Verbrauch von O, und Entbin- 
dung von CO, entsteht. Ist der Atmungsquotient (AQ) = 1, so ist sie 
= 0. Verschiebt sich die Meßflüssigkeit in der einen oder anderen Rich- 
tung, so ist der AQ < oder > 1. Wie groß er ist, läßt sich aber auf diese 
Weise nicht feststellen, solange die Stärke der Atmung nicht bekannt 
ist. Es muß also zur Bestimmung des AQ noch die Größe einer der 
beiden Komponenten gemessen werden. Dies geschah mit Hilfe eines 
zweiten, gleichen Apparates, der mit etwas Lauge beschickt war. Diese 
mußte verdünnt sein, um die Luftfeuchtigkeit nicht zu sehr herabzu- 
setzen. Auf diese Weise konnte der O,-Verbrauch manometrisch be- 
stimmt werden. 

Dieses Prinzip, das schon von WARBURG (1914, S. 48) angewendet 
worden ist, würde eine ausgezeichnete Lösung der Aufgabe ermöglichen, 
wenn zwei gleichartige Materialproben zu beschaffen wären (ULLRICH 
u. RUHLAND 1928, S. 379). 

c) Das ist nun leider bei Samen nicht der Fall. Deshalb sind wir 
zunächst dazu übergegangen, nur die Differenz zwischen der CO,- 
Bildung und dem O,-Verbrauch in der geschilderten Weise volumetrisch 
zu bestimmen und hierauf die im Apparat gebildete CO, in Barytwasser 
zu überführen und zu titrieren. Auch diese Methode hat gewisse Mängel. 
Wie man aus der Beschreibung sehen wird, ist sie außerdem nicht ein- 
fach in der Handhabung und verlangt umständliche Umrechnungen, 
weil das eine Gas dem Volumen, das andere dem Äquivalentgewicht 
nach bestimmt wird. 

d) Durch Verfolgung des unter b dargelegten Gedankens gelang es 
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schlieBlich, beide Arten von manometrischen Messungen an derselben 
Probe und im selben GefäB in regelmäBigem Wechsel vorzunehmen, 
wodurch eine bequeme und in jeder Hinsicht brauchbare Methode ge- 
wonnen war. Diese soll als letzte beschrieben werden. 













































A. Volumetrische Bestimmungen. 

Die Messung sollte dazu dienen, festzustellen, ob der AQ gréBer oder 
kleiner als 1 ist, und ferner die eine Grundlage zur zahlenmäßigen Er- 
mittlung des AQ und seiner Faktoren zu liefern. Daß diese allein nicht 
genügt und eine zweite Bestimmung nötig ist, liegt daran, daß man mit 
einer Gleichung nicht zwei Unbekannte finden kann. 

Um die Volumänderung zu bestimmen, genügt ein Atmungsgefäß 
mit eingeschliffenem und durch Luftpumpenfett gedichtetem Deckel, 
an dem ein U-Rohr und ein Dreiweghahn ange- 
schmolzen sind (Abb. 4). Die Samen wurden 
ähnlich untergebracht wie oben beschrieben, zur 
Erleichterung des Gasaustausches aber in einem 
Körbchen aus Nickeldraht, welches in der Mitte 
In einen senkrecht stehenden Luftschacht aus Nik- 
keldrahtnetz hatte. Größte Sorgfalt war auf 
Temperaturkonstanz zu verwenden, da Schwan- 
kungen jetzt nicht nur wie bei der gravimetri- 
schen CO,-Bestimmung die Atmung, sondern 
auch physikalisch das Volumen der eingeschlos- 
senen Luft beeinflussen mußten. Vielleicht hätte 
sogar eine noch bessere Konstanz zu einem glat- 
teren Kurvenverlauf geführt. 

Die verwendeten Atmungsgefäße waren aus Wägegläschen herge- 
stellt und hatten einen inneren Raum von ungefähr 100—120 cem, der 
durch Auswägen mit Wasser bestimmt wurde. Diese Messung ist genau 
genug. Das Volumen schwankt ohnehin ein wenig durch Fallen und 
Steigen der Meßflüssigkeit. Auch konnte das Volumen der Samen nur 
annähernd festgestellt werden, zumal es sich während des Versuches um 
ein Kleines ändern konnte. Diese kleinen und dem Ausmaß nach in 
Rechnung zu stellenden Mängel treten gegenüber der Bequemlichkeit 
der Methode, welche die Durchführung zahlreicher Messungen ermög- 
licht, ganz zurück. 

Zur Ausschaltung der Febler, welche sich durch Luftdruckschwan- 
kungen während des Versuches ergeben können, haben wir nicht ein 
jenseits des Meßrohres angeschlossenes Kompensationsgefäß verwendet 
wie WETZEL (1927) und Kırr (1930), sondern wir haben es vorgezogen, 
den einen U-Rohrschenkel mit der freien Atmosphäre in Verbindung 
zu lassen. Das geschah deshalb, weil wir die sonst unvermeidliche 











Abb. 4. Apparat zur 
der Atmung. 
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Dämpfung der Flüssigkeitsbewegungen und die Zerbrechlichkeit des 
Apparates vermeiden wollten. Die Korrektur haben wir ähnlich wie 
WarBuRG (1919, S. 322) mit Hilfe eines, dem Atmungsgefäß gleichen 
und in demselben Wasserbad untergebrachten Apparates vorgenommen, 
welcher an Stelle der Samen das ungefähr gleiche Volumen feuchter 
Bimssteinstücke enthielt und als Thermobarometer diente. Zur quan- 
titativen Feststellung der AtmungsgréBe muBte auch der Barometer- 
stand in Rechnung gestellt werden. Dieser brauchte aber nur einmal 
zu Beginn des Versuches am Hg-Barometer abgelesen zu werden. Wenn 
dann die am Kontrollapparat abgelesene Volumdifferenz zu der zu 
gleicher Zeit am AtmungsgefäB abgelesenen addiert wurde, so waren 
alle Daten zur Berechnung gegeben. Das U-Rohr hatte eine lichte 
Weite von 0,28cm. Als Meßflüssigkeit diente Petroleum vom sp. 
Gew. 0,815, das mit Sudan III rot gefärbt war. Sein Stand wurde an 
einem Streifen Millimeterpapier alle 15 Min. abgelesen. 

Aus der Meniscusverschiebung kann, falls das Volumen des Atmungs- 
gefäßes, die Temperatur und der Luftdruck bekannt sind, die Verände- 
rung des Gasvolumens berechnet werden, aus der dann die Differenz 
zwischen O,-Verbrauch und CO,-Bildung zu entnehmen ist. Diese kann 
positiv oder negativ sein, je nach der Größe des AQ (CO,/O,), der auf 
Volumen berechnet angegeben wird. 

Bei gleichzeitiger Umrechnung auf 0° C und 760 mm Hg ergibt sich 
folgende Formel: 


2.48 ixb b,—e 
Yo= ( mgr | X 71+ 0,008678 760° 
n—*-+b 











8Hg 
Es bedeuten: 
V, = Veränderung des Gasvolumens in Kubikmillimetern; 
n = abgelesene Meni verschiebung in Millimetern ; 


& = spezifisches Gewicht des Petroleums bei 15° (0,8148); 
Say = spezifisches Gewicht des Quecksilbers bei 15° (13,558) ; 
i = Volumen des Atmungsgefäßes in Kubikzentimetern ; 

t = Versuchstemperatur (30°); 

e = Tension des Wasserdampfes bei 1; 

b = abgelesener Barometerstand ; 

b, = der auf 0? reduzierte Barometerstand. 


B. Kohlensäurebestimmung durch Titration. 


Bei den Versuchen, in denen die nach obigem Verfahren vorgenom- 
mene Messung durch titrimetrische Bestimmung der gleichzeitig aus- 
geschiedenen Kohlensäure ergänzt wurde, muBte letztere in bestimmten 
Zwischenräumen in ein AbsorptionsgefäB übergeführt werden. Dies 
geschah mit Hilfe eines CO,-freien Gasstromes, wodurch gleichzeitig 
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die ursprünglichen, aber durch die Atmung veränderten Gasmischungs- 
verhältnisse wieder hergestellt wurden. 

Zu diesem Zwecke wurden am Atmungsgefäß einige Änderungen vor- 
genommen (Abb. 5a). Der Deckel hatte nun zwei Ansatzrohre, von 
denen eines einen einfachen Hahn H,, das andere einen Dreiweghahn H, 
besaß. An letzterem war seitlich mit einem Schliff das Manometer be- 
festigt. Am Boden war ebenfalls ein Hahn H, angebracht. Hier trat 
der CO,-freie Gasstrom ein, der durch das Anfeuchtungsgefäß F mit 
nassen Bimssteinstücken und die Schlange S, beide aus Kupfer, auf die 
richtige Temperatur und Feuchtigkeit gebracht wurde. Der Gasstrom 
umspülte dann die atmenden Sa- 
men und trat mit Kohlensäure 
angereichert oben durch H, aus. 
Dort war mit einem Stückchen 
Gummischlauch ein Glasröhrchen 
befestigt, welches in ein kleines, 
schief stehendes Erlenmeyerkölb- 














Abb. 5a. Appurat zur volumetrischen Bestimmung Abb. 5b. Titrierkölbchen dazu, 
des Sauerstoffes und titrimetrischen Bestimmung weniger verkleinert. 
der Kohlensäure. 


chen mit 10 cem Barytlauge eintauchte, welche durch Phenolphthalein 
gefärbt war. Um den Zutritt von Luftkohlensäure zu verhindern, war 
am Kolben ein Natronkalkröhrchen angebracht (Abb. 5b). Das Kélbchen 
wurde mit einer Klammer am Rande der Wasserbadwanne befestigt. 

Nach dem Durchleiten des Gases und Absitzen des BaCO, wurde die 
Barytlauge mit n/10 Oxalsäure zurücktitriert. Aus der gefundenen 
Kohlensäuremenge mußte das Volumen bei 0° und 760 mm Hg errechnet 
werden, um es für die Bestimmung des AQ zu verwenden. 


C. Endgültige oder Paraffinölmethode. 
Um fast alle Rechnungen zu ersparen, die sich bei der periodischen 
Bestimmung der Atmungsgröße und des AQ sehr häufen, wär es er- 
wünscht, zwei manometrisch gefundene, also in Volumen angezeigte 
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Größen zugrunde zu legen. Wenn es nur auf den AQankommt, fällt dann 
sogar die Reduktion auf 0° C und 760 mm fort. Die methodischen Schwie- 
scher Messung liegen darin, daß die Gegenwart eines CO,-absorbierenden 
Mediums zeitweise zugelassen und zeitweise ausgeschlossen werden muß. 

Die Methode, mit der wir dieses Ziel zu erreichen suchten, beruht 
auf einem Gedanken, den schon ULLEICH u. RuHLAND (1928, S. 363), 
im Anschluß an WARBURG und Krogz, für Pflanzen verwertet und ein- 
gehend diskutiert haben, unterscheidet sich aber von der ihren dadurch, 
daß sie eine fortlaufende Messung in kurzen Perioden erlaubt, während 
jene nur ein einmaliges Ergebnis an jedem Material liefert. Dort wird 
nämlich — kurz ausgedrückt — erst 0,— CO, bestimmt und am Schlusse 
durch Zugeben von KOH O,. Der Vorgang bei unserer Methode ist 
folgender: Auf dem Boden des einfachen, nur mit einem Meßrohr und 
Dreiweghahn versehenen Atmungsgefäßes (Abb. 4) wird mit 6%iger Kali- 
lauge getränkte Asbestwolle in einer dünnen Lage ausgebreitet und dar- 
über eine Schicht Paraffinöl gegossen, so daß bei aufrechter Lage des 
Gefäßes der Asbest vom Öl gerade bedeckt ist, das die Absorption von 
CO, durch die KOH verhindert, während durch Neigen die Absorptions- 
fläche freigelegt wird. 

Die äußerlich gut abgetrockneten gequollenen Samen werden in einem 
Nickeldrahtkorb auf einen kleinen Glasdreifuß im Atmungsgefäß ge- 
stellt. Nach Schließen des Deckels wird das Gefäß ins Wasserbad ge- 
hängt und zwar so, daß nur der offene Schenkel des U-Rohres heraus- 
ragt. Nach 30 Min., die für den Temperaturausgleich genügen, wird 
der Hahn des Gefäßes so gestellt, daß sein Innenraum mit dem Meßrohr 
in Verbindung ist. Nach weiteren 15 Min. wird der Stand des Meniscus 
abgelesen, wodurch die Differenz zwischen Sauerstoffverbrauch und 
Kohlensäureabgabe in Millimetern gefunden wird. Hierauf wird das 
Atmungsgefäß geneigt, um die Absorptionsfläche teilweise freizulegen. 
Nach 15Min. wird das Gefäß in die aufrechte Lage zurückgebracht. Die 
nunmehrige Ablesung des Meniscus ergibt den Sauerstoffverbrauch wäh- 
rend 30 Min. in Millimetern. Man braucht somit nur die früher abgelesene 
Meniscusverschiebung auf 30 Min. umzurechnen, d.h. zu verdoppeln und, 
je nachdem ob Unter- oder Überdruck geherrscht hat, zu der zweiten 
Manometerdifferenz zu addieren oder zu subtrahieren, so erhält man die 
zweite Unbekannte, nämlich die ausgeschiedene Kohlensäure, wiederum 
in Millimetern, woraus sich dann durch Dividieren der Atmungsquotient 
ergibt. Nach der zweiten Ablesung wird der verbrauchte Sauerstoff durch 
neuen aus der Bombe ersetzt, der Hahn geschlossen und nach 15 Min. 
wieder die Differenz zwischen O, und CO, abgelesen usw. Man tut gut, 
die Neigungsrichtung desGefäßes bei den aufeinanderfolgenden Messungen 
zu wechseln. 

Planta Bd. 16. 29 
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Mit dieser Methode lassen sich also am gleichen Material und bei 
gleichem Volumen alle notwendigen Atmungsgrößen in verhältnismäßig 
kleinen Abständen bestimmen. Der Umstand, daß sich die Meßzeiten 
nicht decken, sondern die eine Meßzeit 30, die andere 15 Min. beträgt, 
hat wohl bei geeigneter graphischer Auswertung nichts zu sagen. Am 
bequemsten ist diese Methode, wenn es nur darauf ankommt, den AQ 
zu bestimmen. Da der Hohlraum des U-Rohres einen Zylinder dar- 
stellt, sind die Volumdifferenzen den abgelesenen Höhendifferenzen 
proportional. Um auch die Atmungsgröße, d. h. also den wirklich ver- 
brauchten Sauerstoff bzw. die entstandene Kohlensäure quantitativ 
angeben zu können, muß eine Umrechnung entweder nur auf Normal- 


bedingungen oder auf Milligramm vorgenommen werden, wozu Wasser- 
dampfdruck und Barometerstand bekannt sein müssen. Die Fehler, die 
durch Lösung der Gase in der dieSamen durchtränkenden Flüssigkeit ent- 
stehen, sind hier wie bei allen Manometermethoden nicht zu vermeiden. 
Dagegen würde nur eine Wegführung durch ein indifferentes Gas helfen, 
was aber eigentlich sowohl bei der O,- wie bei der CO,-Bestimmung 
geschehen müßte. Eine derartige Methode dürfte bisher nicht ange- 
wandt worden sein. In unserem Falle, wo die Flüssigkeitsmenge in 
den Samen klein war, durfte der Fehler vernachlässigt werden. Auch 
die Bindung an Chlorophyll nach WiLLSTÂTTER u. SroLL (1918, S. 228) 
kam hier nicht in Betracht. 

Was die anderen Fehlerquellen anbelangt, so verweisen wir auf die ausge- 
zeichnete Darstellung bei ULLRICH u. RUHLAND und bemerken nur noch folgendes: 
In unseren Versuchen befand sich mehr lebendes Material im Atmungsgefäß als 
nach Kroex (Uiceicu u. RUHLAND S. 367) erlaubt ist. Doch glauben wir, in 
diesem Umstand keinen sehr erheblichen Fehler sehen zu müssen, weil der Gehalt 
der Luft an O, keinen Einfluß auf die Stärke der Atmung hat, falls er nicht auf 
ein in unseren Versuchen sicher nicht erreichtes Minimum herabsinkt. Die CO,- 
Anhäufung freilich ist in ihrer Wirkung auf die Atmung nicht so leicht zu über- 
sehen. Auch sind in dieser Hinsicht die beiden Meßperioden unserer Versuche 
nicht ganz vergleichbar, weil in den zweiten 15 Min. die Kohlensäure absorbiert 
wurde; doch hat nach älteren Angaben (DÉHÉRAIN et MAQUENNE 1886 nach 
Kosryrscaew 1924, S. 19) selbst ein CO,-Gehalt von 40% keinen Einfluß auf den 
AQ. Im ganzen ist unsere Methode in der bisherigen Ausführung freilich 
etwas gröber als die von ULLRICH u. RuHLAND. Dafür zeichnet sie sich aber 
durch Bequemlichkeit aus. Auch dürften bei der starken Atmung von Keim- 
lingen die Fehler nicht erheblich sein. Bei der schwächeren Atmung nur gequol- 
lener Samen können die Fehler größer sein ; doch ist hier wieder der Wassergehalt 
des Materials klein. 

Eine Schwierigkeit bei allen solchen Messungen ist noch die Bezugsgröße. 
Es liegt nahe, das Trockengewicht zugrunde zu legen; aber leider läßt sich bei 
Samen ein solches nicht sicher feststellen (1. Mitt.: diese Zeitschr. 1930, S. 542). 
Korkwrrz (1901, S. 285), für dessen Fragestellung dieser Punkt besonders wichtig 
war, gibt nicht an, welchen Zustand der Gerste er als wasserfrei ansieht. Wir 
sind in unseren Versuchen von „lufttrockenen‘‘ Samen ausgegangen, die in ver- 
schlossenen Gläsern im Zimmer aufbewahrt wurden. Streng vergleichbar sind 
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ohnehin immer nur Versuche, welche zur selben Zeit oder doch wenigstens in 
geringem Abstand angestellt werden, weil sich der Zustand des Samenmateriales 
mit der Zeit andert. 

IV. Vorversuche. 

A. Quellung an feuchter Luft, auf nasser Unterlage und in Wasser. 

In den ersten Versuchen wurde die Wasseraufnahme aus dampf- 
gesättigter Luft und ihr Einfluß auf die Kohlensäureabgabe geprüft. 
Wir verwendeten zu diesem Zweck eine Roggenprobe (Secale cereale), 
die zu nahezu 100% auskeimte. Das Material wurde bei der Versuchs- 
temperatur von 30° in einer feuchten Kammer untergebracht, welche 
aus einer mit feuchtem Filtrierpapier ausgekleideten Glasdose bestand, 
deren Boden mit dest. Wasser bedeckt war. Die Getreidekörner wurden 
auf einem Drahtnetz ausgebreitet, welches auf einem Glasdreifuß in 
der Dose stand. Sie blieben darin 12, 15, 18, 21, 24, 36, 42, 48 oder 
72 Stunden. Darauf wurde eine Portion der Körner von 10g Luft- 
trockengewicht ins Versuchsgefäß gebracht, das im Wasserbade vor- 
gewärmt war, wobei möglichst schnell vorgegangen wurde, um Ver- 
dunstung oder Kondensation zu vermeiden. Die Gewichtszunahme wurde 
an einer anderen, genau so vorbehandelten Probe bestimmt. Die Kohlen- 
säurebestimmung geschah gravimetrisch wie oben (S. 428) beschrieben, 
wobei ein CO,-freier, wasserdampfgesättigter Luftstrom durch den 
Apparat geschickt wurde. 

Die Dauer eines Versuches betrug 6 Stunden. Die Kaliapparate wur- 
den erst am Schluß des Versuches gewogen. Während seiner Dauer 
wurden am Ende jeder Stunde 50 Pumpenstöße Luft durch den Apparat 
geschickt, und am Ende der Versuchszeit 250 Stöße zur Ausspülung 
des Atmungsgefäßes. Ein dauerndes Durchspülen, das zunächst beab- 
sichtigt war, bewährte sich nicht. Denn auch bei ganz schwachem Durch- 
perlen der Luft wurde nicht alle Kohlensäure absorbiert. Ihre Tension 
ist dann zu gering, so daß ein größerer Teil verlorengeht, als wenn sie sich 
erst anreichert und dann durch den Kaliapparat geschickt wird. Bei der 
beschriebenen Methode sind die Verluste minimal, wie durch Hinter- 
einanderschalten zweier Kaliapparate festgestellt wurde. Wir möchten 
dieses Ergebnis besonders hervorheben, weil es zeigt, daß die Durch- 
strömungsmethode auch ihre Mängel hat, besonders bei kleinen Atmungs- 
intensitäten. 

Das Ergebnis eines Versuches zeigen die Kurven in Abb. 6, worin die 
Menge der ausgeschiedenen CO, in 1/,, mg eingetragen ist. Zum Ver- 
gleich dient die Wasseraufnahme in Prozent des Trockengewichtes. 
Letztere verläuft ungefähr geradlinig (vgl. 1. Mitt., S. 541), während die 
Atmung anfangs wenig, dann sehr steil ansteigt, um von etwa 12% an 
wieder weniger und ebenfalls geradlinig weiter zu steigen. Dadurch 
aber, daß die Wasseraufnahme in der Zeit schließlich wieder geringer 
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wird, während die CO,-Abgabe weiter steigt, schneiden sich die Kurven, 
was weiter nichts bedeutet, als daB beide Kurven nicht wirklich propor- 
tional ansteigen. Länger als 72 Stunden konnte die Wasseraufnahme 
in der feuchten Kammer nicht verfolgt werden, weil dann Schimmel- 
bildung auftrat. 

Um stärkere Quellungsgrade zu erreichen, muBte also flüssiges Wasser 
zugeführt werden. Dieses konnte entweder durch Untertauchen der 
Samen oder durch einseitige Zufuhr von einer feuchten Unterlage aus 
geschehen. Letzteres entspricht mehr den Verhältnissen in der Natur 
und den Vorschriften der Samenkontrollstationen. Bei physiologischen 
Versuchen und im besonderen bei Atmungsversuchen hat man gewühn- 





” 
Stunden 
Abb. 6. Ansteigen der CO.-Bildung mit der Wasseraufnahme. 


lich den ersten Weg beschritten. Das Untertauchen der Samen im Was- 
ser hat aber bei längerer Dauer einen Sauerstoffmangel zur Folge, wel- 
cher die Atmung beeinflussen kann. Diese Störung, die sich schon in den 
Versuchen von Srerp (1925) zu erkennen gab, wurde von GEIGER (1928) 
näher untersucht. Er hat Erbsen und Sonnenblumen verwendet. Wir 
haben unsere Versuche mit Secale, Zea, Pisum, Lens, Lupinus, Phaseolus 
und Faba angestellt. Die Art, wie die Quellung bewirkt wurde, ist schon 
beschrieben worden. Nach äußerlichem Abtrocknen wurden die Samen 
in einem durchlöcherten Aluminiumkörbchen ins Atmungsgefäß gebracht, 
dieses rasch verschlossen und durch Klemmen am Aufspringen ver- 
hindert, darauf ins Wasserbad versenkt. In den wenigen Sekunden, 
die die Samen an der Luft waren, konnte zwar etwas CO, entweichen; 
aber dieser kleine Fehler, der in Kauf genommen werden mußte, ver- 
hinderte nicht die Schlußfolgerungen. 

Nach Anschließen der vorher gewogenen Kaliapparate wurde so- 
gleich mit dem Durchpumpen der Luft begonnen. Die beim Öffnen 
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in den Apparat eingedrungene Luftkohlensäure wurde vernachlässigt. 
Nach einer Stunde wurden die beiden Kaliapparate K, und K, (Abb. 3) 
durch neue, gewogene ersetzt, die alten nach einer halben Stunde, wäh- 
rend der sie im Wagekasten standen, gewogen und wieder zum Aus- 
wechseln bereit gehalten. 

Die Gesamtdauer eines jeden Versuches betrug 8 Stunden. Es wur- 
den immer zwei Parallelbestimmungen unter ganz gleichen Bedingungen 
gemacht. Auch wurde meistens die Gewichtszunahme der Samen beim 
Quellen bestimmt, aber nicht an der auf Atmung zu untersuchenden 
Samenportion, weil während der Wägung ein zu groBer CO,-Verlust 
eingetreten wäre, sondern an einer möglichst vergleichbaren Parallel- 
probe. Die Samen wurden nur auf Verletzungen hin, nicht nach der 
Größe ausgelesen 1. 

Am genauesten untersucht wurden Secale, Lens und Pisum. Die 
Roggenprobe war dieselbe wie im vorigen Versuch. Die Erbsen waren von 
einer kleinen grünen Sorte mit 80% Keimung, während die Linsen zu 100% 
keimten. Die Quellung erfolgte bei diesen drei Objekten durch 3, 6, 9, 
12, 15 Stunden unter Wasser und durch 6, 9, 12, 15, 18 Stunden auf 
feuchtem Filtrierpapier, immer bei 30° C. In den Kurven der Abb. 7—9 
sind die Atmungsintensitäten in Milligramm CO,, die Zeiten vom Ver- 
bringen in den Apparat an in Stundenangegeben. Da die Wasseraufnahme 
auf feuchter Unterlage weit langsamer erfolgt alsin Wasser, so können die 
Versuche mit gleicher Quellzeit nicht gut verglichen werden. Auch Ver- 
suche mit Samen, die auf verschiedene Weise zu einem gleichen Wasser- 
gehalt gekommen sind — was beim Untertauchen sehr viel schneller 
erfolgt als auf feuchter Unterlage —, zeigten sich als sehr ungleichartig 
in Bezug auf die Atmung. Der Übersichtlichkeit wegen bewährte es 
sich ferner nicht, etwa alle Kurven, die sich auf dieselbe Samenart, aber 
ungleiche Quellungszeit und ungleiche Quellungsart bezogen, in einem 
Koordinatensystem zu vereinigen. Wir haben deshalb nur die Kurven 
für die CO,-Entwicklung von Samen gleicher Art nach verschieden 
langem Untertauchen in je einer Figur zusammengestellt. Von den 
Kurven, die sich auf verschieden lange Quellzeit auf feuchter Unterlage 
bezogen, sind nur die Extreme in je einer Figur vereinigt worden, weil 
die anderen Kurven dazwischenlagen und nichts Neues ergeben hätten. 

Bei dieser Art der Darstellung kann man die Veränderung der At- 
mung mit der Länge der Quellzeit gut verfolgen. Allerdings mußte da- 
bei ein Wechsel der Bedingungen beim Einbringen in das Atmungs- 


1 Bei Lupinus albus kommt es zuweilen, besonders bei neuer Ernte, vor, daß 
einige Samen nicht quellen, wie das ja für andere Leguminosensamen in noch 
höherem Maße gilt. Solche Versuche wurden verworfen. Ein Zurückwägen der 
ungequollenen hätte die Einheitlichkeit der Versuche, die immer mit 10 g Ma- 
terial angestellt wurden, gestört. 
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gefäB in Kauf genommen werden, den z. B. JAUERKA (1912, S. 11) 
durch Vorquellen der Samen im Apparat auf ausgekochten Lappen 
zu vermeiden suchte. Auf eine solche Behandlung haben wir aber ver- 
zichtet, weil es uns in diesen Versuchen darauf ankam, den Einfluß 
verschieden langer Vorquellung unter Wasser oder auf feuchter Unter- 
lage bei sonst gleichartiger Versuchsanstellung zu studieren. 

Beginnen wir unsere Betrachtung mit Abb. 7, die sich auf Erbsen, 
eins der am häufigsten untersuchten Objekte, bezieht. Die Versuche 
sind mit stündlicher Ablesung bis zur achten Stunde fortgeführt. Wir 
sehen sogleich den großen Unterschied zwischen den unter Wasser 
und den auf feuchter Unterlage angequollenen Samen und werden uns 
bald darüber klar, daß nur in letzterem Falle von einer normalen Atmung 
die Rede sein kann. Denn nur hier haben wir einen einigermaßen konti- 
nuierlichen Verlauf der Kohlensäureabgabe. Bei Quellung unter Wasser 
dagegen ist, wie das schon Srerp (1925, S. 479) und Geier (1928, 
S. 343): gefunden haben, anfangs eine sehr starke Kohlensäureabgabe 
zu beobachten, die schnell abnimmt. 

Hier muß es sich also um eine Übergangserscheinung handeln. 
Natürlich hat sich schon Sıerr (S. 501) Gedanken darüber gemacht, wie 
diese eigentümliche Erscheinung zu erklären ist. Er kommt aber zu 
keiner Entscheidung und betont nur die Verwickeltheit der Vorgänge 
und die Schwierigkeit, aus den Messungsergebnissen Schlüsse auf das 
wirkliche Geschehen zu ziehen. GEIGER (S. 333) stellt die Alternative, 
ob es sich um eine „biologische‘‘ Wirkung, nämlich eine Beeinflussung 
der Atmungsintensität, oder eine physikalische Erscheinung, Verände- 
rung der Diffusionsverhältnisse, handle. Er kommt zu dem Schluß, 
daß das letztere maßgebend sei (S. 354). Mir scheint, daß seine Ver- 
suche in diesem Sinne sprechen, die Mitwirkung der anderen Ursache 
aber nicht ausschließen. Zur Entscheidung hat GEIGER seine Samen 
anstatt in Wasser auf feuchter Watte quellen gelassen, und nun blieb 
der starke Abfall im Anfang aus. Seine Schlußfolgerungen bedeuten 
einen großen Fortschritt im Verständnis der in Rede stehenden Er- 
scheinungen; nur möchte ich glauben, daß er die Bedeutung der Sauer- 
stoffversorgung und deren Störung durch das Einlegen in Wasser nicht 
genügend wertet, obgleich er diesen Punkt erwähnt (S. 342). Er spricht 


1 Die Aufspeicherung der Kohlensäure aus der intramolekularen Atmung 
war übrigens schon GopLEwskI (1882, S. 531) bekannt! 


Abb. 7. CO:-Bildung nach verschieden langer Quellung unter Wasser (oben) und auf feuchter 
Unterlage (unten.) Pisum sativum. 
In Wasser Gewichtszunahme Auf feuchtem Papier Gewichtszunahme 
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immer von Atmungsintensität, wo er CO,-Produktion meint, Messungen 
des O,-Verbrauches hat er nicht angestellt. Wir kommen auf diesen 
Punkt zurück. 

Unsere Ergebnisse bestätigen die von GEIGER durchaus. Auch bei 
uns (Abb. 7) war die CO,-Abgabe nach dem Verbringen der Samen aus 
Wasser in feuchte Luft sehr groß und sank schnell. Wir haben ver- 
schieden lange Quellzeiten verglichen, um zu sehen, wie lange die Erbsen 
unter Wasser sein müssen, um diesen Abfall zu zeigen, und fanden, daß 
schon eine so kurze Quellzeit wie 3 Stunden — allerdings bei 30° anstatt 
bei 25° wie bei GEIGER — dazu genügt, und daß die Erscheinung bei 
6 Stunden schon sehr ausgeprägt ist. Je länger die Vorquellung unter 
Wasser, um so stärker die anfängliche CO,-Entbindung und der nach- 
trägliche Abfall. Nach etwa 2 Stunden ist bei uns wie bei ihm die CO,- 
Abgabe auf das Maß gefallen, das der Atmung der auf feuchter Unter- 
lage gequollenen Samen entspricht. 

Ebenso bestätigen unsere Erfahrungen die Beobachtung von GEIGER, 
daß bei Quellung unter Luftzutritt, also auf feuchter Unterlage, die 
Unstetigkeit in der Kohlensäureentbindung fortfällt. Hier gibt es bei 
Erbsen nur geringe Schwankungen, deren Ursache nicht erforscht wurde, 
und eine Zunahme der CO,-Bildung mit der Zeit bzw. der Wasserauf- 
nahme, die ebenfalls GEIGER (S. 338) schon bemerkt hat. Schwan- 
kungen in der Kurve finden wir auch bei den unter Wasser vorge- 
quellten Samen noch einige Zeit, nachdem ihre Kohlensäureabgabe 
ungefähr auf das Maß derjenigen nach Quellung auf feuchter Unterlage 
gesunken ist. Etwas Gesetzmäßiges zeigt sich aber hier deutlich, näm- 
lich ein nachträglicher vorübergehender Abfall bei den am längsten 
vorgequollenen Samen, dem ein neuer steiler Anstieg folgt. 

Zum Vergleich haben wir Linsen genommen, also Samen von ähn- 
lichem Bau und ähnlicher chemischer Zusammensetzung (Abb. 8). Wir 
wollten dadurch entscheiden, ob es sich bei den gefundenen Tatsachen 
um allgemeine Regeln handelt. In den Hauptzügen finden wir Über- 
einstimmung. Auch hier nach Quellung unter Wasser der starke Ab- 
fall schon bei 3 Stunden Vorbehandlung und zunehmend mit der Quell- 
zeit. Auch hier nach Quellen auf feuchter Unterlage ein ganz anderes 
Verhalten und die Zunahme der CO,-Entbindung mit der Vorquellzeit. 
Unterschiede sind aber auch unverkennbar. Wir werden das besondere 
Verhalten der Linsen später noch besser kennenlernen. Hier sei nur dar- 
auf aufmerksam gemacht, daß die längste Wasserbehandlung bei Linsen 
nach dem Abfall einen noch stärkeren Anstieg bewirkt als bei Erbsen, 
und daß nach Quellung auf feuchter Unterlage vor der Erreichung eines 
gleichmäßigen Zustandes ein gesetzmäßiges Auf und Ab zu erkennen ist. 

Schließlich haben wir noch ein ganz anderes Objekt, nämlich Roggen- 
körner verglichen (Abb. 9). Auch hier zeigt sich nach dem Quellen unter 
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Wasser ein starker Abfall, der um so stärker ist, je länger die Vorbehand- 
lung gedauert hat. Der Wiederanstieg ist aber viel allgemeiner als bei 
den anderen Objekten und zeigt sich sogar schon nach dreistündiger 
” 





Abb. 8. Wie vorige. Lens esculenta. 
In Wasser Gewichtszunahme Auf feuchtem Papier Gewichtszunahme 
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Wasserbehandlung. (Die Kurve für 12Stunden zeigt leider einige Schwan- 
kungen, die wohl nicht gesetzmäßig sind.) Bei Quellung auf feuchter 
Unterlage wieder ein ganz anderes Bild, fast gleichmäßige CO,-Bildung, 
die mit dem Wassergehalt zunimmt. 
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Nehmen wir noch unsere nicht näher geschilderten Experimente 
mit Zea, Faba, Phaseolus und Lupinus und den Versuch von GEIGER 





In Wasser Gewichtszunahme Auf feuchtem Papier Gewichtszunahme 
3 Stunden 30% 6 Stunden 14% 
es 43% 18 „ 40% 

® » 60% 

2 , 56% 

15 „ 62% 


(S. 550) mit Sonnenrosenfrüchten hinzu, so ergibt sich als allgemeines 
Bild, daß Quellung unter Wasser Bei den neun untersuchten Samen- 
proben nach Übertragen in Luft eine anfangs starke, dann schnell ab- 
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fallende Kohlensäureentbindung zur Folge hat, während bei Quellung 
unter Luftzutritt der anfängliche Abfall fortfällt. 

Im einzelnen sind gewisse Unterschiede zu bemerken. Mais zeigt, 
ähnlich wie Roggen wenig Neigung zur intramolekularen Atmung und 
dementsprechend auch nach 12stündiger Quellung nur wenig Abfall der 
Kurve. Zum Teil mag das an der langsamen Quellung dieses Objektes 
liegen (1. Mitt., S. 543 u. 556). Sehr deutlich zeigt sich dagegen die 
Erscheinung an den Leguminosen, von denen ja schon bekannt ist, 
daß sie stark zur intramolekularen Atmung neigen (KostyTscHEw 1924, 
S. 53). Besonders ausgezeichnet sind in diesem Sinne Lupinen (L. albus), 
denn hier finden wir schon nach dreistündiger Quellung unter Wasser 
bei 30° den charakteristischen Kurvenabfall (Abb. 10), während ent- 
sprechende Versuche mit Bohnen (Phaseolus multiflorus) nur eine ganz 
schwache Senkung zeigen, obgleich sie bei längerer Quellung den Abfall 
im Anfang sehr ausgesprochen 
aufweisen. 

Was die Ursachen dieser 
Erscheinung anbelangt, so 
haben wir GEIGERs Meinung 
schon gehört. Zur besseren Be- 
urteilung wollen wir uns das 
in der ersten Mitteilung ge- 
schilderte Verhalten der trok- 
kenen Gewebe bei Wasserzu- ‘Stunde 
fuhr vergegenwärtigen. Durch 4>®. 10. a — Re One 
Einlagerung von Wasser zwi- 
schen die Micelle quellen Inhaltsstoffe und Zellwände auf. Das vorher 
hornartige Protoplasma nimmt dabei die Beschaffenheit an, welches 
es in lebenstatigen Zellen hat, womit offenbar auch sofort der Energie- 
umsatz beginnt, der sich nach außen durch erhöhten Gaswechsel be- 
merkbar macht. Dicke Gewebemassen trennen dabei die innersten 
Zellen von der Atmosphäre, und auch die äußeren Schichten des Em- 
bryos sind durch Samen- bzw. Fruchtschale von der Außenwelt abge- 
schlossen. Die Sauerstoffversorgung wird also weit schlechter sein als 
in Organen mit großen Interzellularen. Es fragt sich nun, ob wirklich 
gar keine Luftspalten im Innern vorhanden sind, durch die der Gasaus- 
tausch vermittelt werden kann. Darauf scheint bisher wenig geachtet 
worden zu sein, obgleich sich leere Räume unter dem Mikroskop be- 
sonders leicht erkennen lassen und auch tatsächlich vorhanden sind. 


Auf feine Luftspalten im Innern der Kotyledonen trockener Leguminosen- 
samen haben wir schon hingewiesen (1. Mitt. 1930, S. 530). Es sei ergänzt, daß 
sie sich in Wirklichkeit in lufttrockenen Samen nicht finden. Nehmen wir als 
Einschlußflüssigkeit an Stelle des damals verwendeten Glyzerins Anisol, so finden 





% J 











446 E. G. Pringsheim: 


wir bei den untersuchten Samen, Pisum, Lupinus, Phaseolus und Helianthus, keine 
Lufträume zwischen den Speicherzellen der Kotyledonen, während sie in Glyzerin 
und noch mehr in Wasser sofort hervortreten. Sie bilden sich also erst bei der 
Quellung, und es wirkt entweder das Glyzerin selbst oder das darin enthaltene 
Wasser doch noch quellend!. Um dem Einwand zu begegnen, daß etwa das 
Anisol wegen seiner geringen Viskosität und großen Oberflächenaktivität die 
Luft verdrängt habe, wurde einerseits mit dickeren Schnitten, andererseits mit 
dem dickflüssigen Paraffinöl gearbeitet. Leere Spalten wurden aber auch jetzt 
nicht gefunden. Diese Tatsache ist wichtiger im Hinblick auf die in der ersten 
Mitteilung erörterten Volumverhältnisse als für die hierhergehörigen Über- 
legungen über die Sauerstoffversorgung quellender größerer Samen. Denn beim 
Vorhandensein von Wasser bilden sich diese Spalten sogleich. 

Es fragt sich aber weiter, was sich in ihnen befindet. Beim Einlegen 
dickerer Schnitte in Glyzerin ist es so gut wie ausgeschlossen, daß Luft 
in sie eindringt. Sie werden hier nur Wasserdampf, wenn nicht ein ziem- 
lich vollkommenes Vakuum enthalten. Und das Einlegen der Samen 
in Wasser wird ebenfalls verhindern, daß diese Spalten Luft ins Innere 
der Samen lassen, während beim Quellen in feuchter Erde und auf 
feuchtem Papier durch sie eine Erleichterung des Gasaustausches be- 
wirkt werden wird. In 5 von den 6 Atmungskurven, die nach Quellung 
auf feuchter Unterlage aufgenommen und hier wiedergegeben sind, 
finden wir ein vorübergehendes Ansteigen der CO,-Entbindung, ent- 
weder von Anfang an oder — bei 18 Stunden gequollenen Erbsen — in 
der zweiten Stunde. Ich möchte das darauf zurückführen, daß die 
Samen anfangs von einer Wasserhaut umgeben sind, welche die Ausführ- 
gänge des Spaltensystems verstopft, und daß diese dann durch Ver- 
dunstung freigelegt werden. Dazu kommt, daß die Samen aus ruhen- 
der Luft in einen Luftstrom übertragen worden sind, wodurch das ange- 
häufte CO, weg- und neuer O, zugeführt werden wird. Besonders die 
Kurven von den Linsenversuchen, auch die nicht wiedergegebenen, zeigen 
eine gesetzmäßige Unstetigkeit, die so am besten erklärt werden kann. 
Es würde also hier ein ähnlicher Einfluß bemerkbar werden wie beim 
Übertragen aus Wasser in Luft, nur in kleinerem Maßstabe. 

Wir kommen nun zu der Frage, ob die Kohlensäurestauung, wie 
GEIGER will, genügt, um den Verlauf der Kurve nach Übertragen aus 

1 Um die Frage zu klären, ob das Glyzerin selbst oder das darin enthaltene 
Wasser die Quellung bedinge, wurde zuerst über geglühtem CuSO, entwässertes 
Glyzerin geprüft. Ein Unterschied war nicht festzustellen. Ich verwendete dar- 
auf Glyzerin, das 2 Monate über getrockneten Erbsen in einer fest verschlossenen 
Flasche aufbewahrt worden war. Auch hier war das Ergebnis das gleiche. Die 
Erbsen selbst waren von außen her etwas angequollen, innen hart. Der äußere 
Teil erwies sich als gut schneidbar, im Gegensatz zu trockenen Erbsen, welche 
bröckeln. In den glyzerindurchtränkten Zellen war mikroskopisch der Inhalt gut 
zu sehen, auch die feine Schichtung der Stärkekörner, die bei trockenen Körnern 
unsichtbar ist. Ich möchte aus diesen Betrachtungen schließen, daß wirklich 
Glyzerin an Stelle des Wassers zwischen die Micelle der kolloiden Zellbestandteile 
eingelagert wird. 
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Wasser in Luft zu erklären? Es wäre wohl sehr merkwürdig, wenn bei 
Samen, die so sehr zur intramolekularen Atmung neigen, wie es die der 
Leguminosen sind, beim Untertauchen in Wasser durch so lange Zeiten 
und bei ziemlich hoher Temperatur alle Kohlensäure aus der normalen 
Atmung stammen sollte. Wir haben also offenbar in dem Anfangsstück 
der Kurven den Ubergang von der intramolekularen Atmung zur nor- 
malen vor uns. Da nun die intramolekulare Atmung im allgemeinen 
weniger CO, produziert als die normale, wird es noch deutlicher, wie 
stark das Entweichen der Kohlensäure gehemmt sein muß. Bei den 
Leguminosen, die sich durch starke intramolekulare CO,-Ausscheidung 
auszeichnen, ist das noch nicht so erstaunlich, wohl aber beim Roggen. 

Die hohen Werte, die FRIETINGER (S. 175) für den AQ gefunden hat, 
stimmen mit dieser Annahme gut überein. Wenn sie auch wegen der 
mangelhaften Methode und der von GEIGER (S. 356) betonten Wirkung 
der Stauung nicht sehr zuverlässig sind, so beweisen sie sicherlich das 
Vorhandensein einer beträchtlichen Spaltungsatmung. Wenn FRIETIN- 
GER (S. 199) aber annimmt, daß bei keimenden Samen im Anfang immer 
die intramolekulare Atmung vorherrsche, so gilt das zunächst nur für 
unter Wasser gequollene, also unter unnatürlichen Verhältnissen gewesene 
Samen. Ob auch bei vorsichtiger Wasserzufuhr intramolekulare Atmung 
einsetzt, ist nicht ohne besondere Versuche zu entscheiden. Möglich wäre 
es bei massigen Objekten durchaus (vgl. auch KostytscHEw 1924, 
S. 8 und SrALreLr 1926, S. 16). 

In unserem Falle, nämlich der Kohlensäureentbindung nach langem 
Aufenthalt unter Wasser, kann an der anaeroben Atmung kein Zweifel 
sein. Das geht schon aus der Gestalt der Kurven hervor. Wenn es sich 
nur um ein Ausspülen vorgebildeter und angehäufter CO, handeln würde, 
wäre der Wiederanstieg der CO,-Abscheidung, den auch GEIGER (Abb. 2, 
S. 340) gefunden hat, nicht verständlich; denn er ist weit deutlicher, als 
auf Grund des allmählichen Anstieges der Atmung mit dem Alter 
(GEIGER S. 342) anzunehmen wäre. In unseren Kurven ist noch deut- 
licher als in den seinen zu erkennen, daß das Minimum nach dem starken 
Abfall von einem neuen Anstieg gefolgt wird. Nun ist eben die Nach- 
wirkung des Sauerstoffmangels überwunden, und die normale Atmung 
setzt mit voller Stärke ein. 

Die Sache läßt sich auch noch von einer anderen Seite aus betrachten. 
Wir fragen, wo ist die Kohlensäuremenge gewesen? Die Erbsen hatten 
trocken ein Volumen von 7 ccm für 10g. Die Gewichts- = Wasserzu- 
nahme betrug in 15 Stunden 9,8 g, die Volumzunahme 10,5 ccm. 
Nun wurden aber in der ersten Stunde bis 10 ccm CO, abgegeben, von 
denen allerdings ein Teil — nach der normalen Atmung, etwa in der 
sechsten Stunde zu urteilen —, etwa 2,5 ccm, neu gebildet sein können. 
Es bleiben also noch 7,5 ccm, die gespeichert sein sollen, und zwar in 
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einem Volumen von etwa 10 ccm Wasser. Bei 30° und Atmosphären- 
druck können aber 10 com Wasser etwa 6,7 ccm CO, lösen. Es bleibt 
also ein kleiner ÜberschuB, und wir müssen annehmen, daß die Kohlen- 





# o 2 
Stunde 
Abb. 11. CO;Abgabe von Linsen nach 
verschiedenartiger Vorquellung. 


d. 


säure in dem Samen, der 
unter Wasser liegt und mit 
der Schale bedeckt ist, unter 
einem gewissen Druck steht, 
welcher nachlaBt, sobald die 
Samen aus dem Wasser ge- 
nommen werden. 

Zu dieser Frage werden 
im zweiten Teil noch Ver- 
suche mitgeteilt. 

Wir haben auch unter- 
sucht, wie sich die CO,-Ab- 
scheidung verhält, wenn die 
Objekte nach Quellung auf 
feuchter Unterlage bzw. im 
Wasser die letzte Stunde 
unter den entsprechenden 


umgekehrten Verhiltnissen verbringen. Wir sehen bei Linsen (Abb. 11), 
daß die CO,-Kurve nach 14 Stunden unter Wasser und 1 Stunde auf 
feuchter Unterlage immer noch das charakteristische Bild der bei Sauer- 





Stunde 
Abb. 12. Wie vorige. Roggen. 


stoffmangel gequollenen Sa- 
men gibt. Wahrscheinlich 
bewirkt auch hier eine zu- 
rückbleibende Wasserhaut ei- 
nen LuftabschluB, der erst 
allmahlich verschwindet. Die 
Hauptziige andern sich auch 
nicht, wenn die Samen erst 
17 Stunden auf feuchtem 
Papier und dann 1 Stunde 
unter Wasser verbringen. Wir 
sehen auch dann erst einen 
Abfall und später wieder ei- 
nen Anstieg. 


Bei Roggen (Abb. 12) sind die beiden entsprechenden Kurven 
einander ebenfalls sehr ähnlich. Sie gleichen fast der Kurve für 12 Stun- 
den unter Wasser gequollene Körner (Abb. 9), wenn man von dem 
ersten Stück absieht, das die in Wasser gequollenen Samen nun an der 
Luft verbracht haben. Bei der umgekehrten Reihenfolge wird eine 


ähnliche Kurve dadurch erzeugt, daß durch den Wasseraufenthalt 
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während der letzten Stunde eine Verminderung der CO,-Entbindung 
bewirkt wird. 

Es wurde auch versucht, vergleichshalber den Sauerstoffverbrauch 
in Wasser und auf feuchter Unterlage gequollener Linsen und Roggen- 
körner in der Weise zu messen, daß die mit 6%iger KOH versehenen 
Atmungsgefäße mit einem U-Rohr mit Paraffinöl versehen wurden. 
In den Kurven Abb. 13 wurden die Niveauunterschiede, welche durch 
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13 
Abb. 13. O--Verbrauch von Linsen und Roggen nach Quellung in Wasser oder auf feuchter 
Unterlage. Kurven durch Addition der Ablesungen erzielt. 


Verbindung mit der Luft immer wieder ausgeglichen worden waren, 
einfach addiert, was zu einer ersten Orientierung genügt. Wir sehen, 
daB die Kurven für Lens sich von denen für Secale dadurch unter- 
scheiden, daB erstere nach ungefähr gleichmäBigem Abfall dann mehr 
zur Horizontalen abbiegen. Das bedeutet: Bei Linsen sind durch die 
vorangehende intramolekulare Atmung Zwischenprodukte entstanden, 
welche viel Sauerstoff verbrauchen. Auch bei Quellung auf Papier ist 
das, wenn auch schwächer, der Fall. Bei Roggen ist diese Erscheinung, 
dem geringeren Vermögen zu intramolekularer Atmung entsprechend, 
viel weniger ausgeprägt. 
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Abb. 14. O--Verbrauch aus reinem Sauerstoff. Lens esculenta. 

Untere Kurve 15 Stunden Quellung unter Wasser; obere Kurve 
18 Stunden Quellung auf feuchtem Filtrierpapier. 





Abb. 15. Wie vorige. Secale cereale. _ 






































Spätere im zweiten Teil mitzuteilende Versuche, in denen die ein- 
gleichzeitig bestimmt wurden, werden den 
Fall noch deutlicher machen. Wir sehen aber jetzt schon, daB der 


Sauerstoffverbrauch die 
aus der Kohlensäurepro- 
duktion gezogenenSchliis- 
se bestatigt. 

Fiir einige weitere Ver- 
suche geben wir die Ver- 
anschaulichung in etwas 
anderer graphischer Dar- 
stellung, nämlich nicht 
durch Addition, sondern 
durch Eintragung derEin- 
zelablesungen. Dadurch 
wird die Abhängigkeit des 
Sauerstoffverbrauches von 
der Vorbehandlung deut- 
licher. Es handelt sich 
hier (Abb. 14, 15) um den 
Sauerstoffverbrauch von 
Linsen und Roggen in ei- 
ner 100%igen O,-Atmo- 
sphäre nach Quellung un- 
ter Wasser oder auf feuch- 
tem Zellstoff. Der eigen- 
artig zackige Verlauf der 
Kurven ist allen O,-Kur- 
ven eigen, die mit dieser 
Apparatur gewonnen wur- 
den. Sehen wir davon ab, 
so bemerken wir bei den 
Linsen nach Quellung un- 
ter Luftzutritt anfangs 
ein starkes Ansteigen 
desSauerstoffverbrauches, 
von dem wir nicht wissen, 
ob es auf den Wechsel der 
O,-Tension zurückzufüh- 
ren ist. Bei unter Wasser 


gequollenen Linsen ist der O,-Verbrauch geringer, steigt aber ebenfalls 
mit der Zeit an. 
Roggen verhält sich etwas anders. Hier finden wir im ganzen einen 
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horizontalen Verlauf der Atmungskurve von auf feuchter Unterlage 
gequollenen Körnern, während bei den in Wasser angequollenen ein 
sehr starker Anstieg zu bemerken ist, so daB sich beide Kurven nach 
etwa 8 Stunden treffen. Im ganzen wird also die Nachwirkung nach 
Quellung bei Luftmangel bestätigt. Wie früher betont, stammt das 
reichliche im Anfang ausgeschiedene CO, in der Hauptsache aus intra- 
molekularer Atmung. 


B. Wird die Atmungsstärke durch Gegenwart von Mikroorganismen 
gefälscht? 

Bei allen Versuchen über die Atmung von Samen muß man mit 
der Möglichkeit rechnen, daß ein Teil des Sauerstoffverbrauches und der 
Kohlensäureproduktion von den Mikroorganismen herrührt, welche 
auf der Samenschale sitzen (so schon JAUERKA 1912, S. 14). Für unsere 
und manche älteren Versuche gilt das besonders, denn wir haben nach 
einer Vorquellung, die bis 18 und selbst 24 Stunden dauerte, noch Ver- 
suche vorgenommen, die gewöhnlich 8 Stunden dauerten, und das viel- 
fach bei der verhältnismäßig hohen Temperatur von 30°. Um dieses 
Bedenken zu zerstreuen bzw. einen ersten Anhalt dafür zu bekommen 
wie groß die Fehler sein können, haben wir Desinfektions- und Atmungs- 
versuche verbunden. Es handelt sich dabei um tastende Vorversuche, 
die wir selbst nicht überschätzen wollen, und die mehr ausgebaut zu 
werden verdienten. Sie genügten aber, um uns über die Brauchbarkeit 
der anderen Versuche zu beruhigen. 

Die Frage ist experimentell deshalb nicht leicht zu entscheiden, 
weil eine Verminderung der Atmung nach Desinfektion ebensogut 
auf Ausschaltung der Mikroorganismen wie auf eine Schädigung zurück- 
geführt werden kann. Eine Entscheidung ist also nur dann möglich, 
wenn eine Verminderung der Atmung entweder gar nicht oder nur vor- 
übergehend zu bemerken ist. Sollten wirklich die Mikroorganismen auf 
der Samen- bzw. Fruchtschale erheblich atmen, so sehe ich vorläufig 
keine Möglichkeit der Entscheidung. 

Zu den Versuchen wurden Weizen (Dioseger, vgl. PRINGSHEIM 1928, 
S. 218), Raps (Brassica napus) und Wicken (Vicia sativa) verwendet, 
die unter sich verschiedene Reservestoffe besitzen und schon früher auf 
ihre Desinfizierbarkeit geprüft worden waren. Dazu kamen noch Lens 
und Ricinus. Als Desinfektionsmittel benutzten wir Brom und Uspulun, 
und zwar der Konzentration und Einwirkungszeit nach verschieden. 

Da es nur darauf ankam, die Atmungsstärke vergleichen zu können, 
haben wir die bequemste Methode herangezogen, nämlich die Messung 
des Sauerstoffverbrauches in einem mit Kalilauge und U-Rohr ver- 
sehenen Atmungsgefäß. Der verbrauchte Sauerstoff wird nicht dem 
Gewicht oder Volumen nach angegeben, sondern nur in Millimetern, 

Planta Bd. 15. 30 
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wie sie am Manometer abgelesen worden sind. Dies geniigt, weil alle 
Versuche im gleichen GefäB vorgenommen wurden. Zum Vergleich ist 
dann nur noch die Umrechnung auf gleichen Barometerwert von 
760 mm Hg nötig. 

Die Desinfektion der Samen wurde im AtmungsgefäB selbst vorge- 
nommen, um dieses gleich mit keimfrei zu machen. Nach jedem Ver- 
such wurden zur Sterilitätsprobe 3 Röhrchen mit 5 ccm 20% iger, neutrali- 
sierter Bierwürze unter aseptischen Bedingungen mit je 3 Samen be- 
schickt und in den 30°-Brutschrank gestellt. AuBerdem wurde eine 
Anzahl Samen zur Keimprobe auf feuchten Zellstoff ausgelegt und eben- 
falls bei 30° aufgehoben (Priwasueım 1928, S. 215 u. 238). 








Abb. 16. Apparat zur Desinfektion der Samen im Atmungsgefäß. 
A= Atmungsgefäß mit Drahtkorb, V = Kolben mit sterilem Wasser, S = Saugflasche. 


Die Handhabung der Desinfektion mit Brom war folgende: 10 g des 
Samenmateriales wurden 10—15 Min. mit Bromlösung behandelt, und 
zwar wurden sie erst 5 Min. lang in einem Zylindergläschen geschüttelt, 
um anhaftende Luftblasen zu entfernen, dann in das Nickeldrahtkörb- 
chen gegeben und in das Atmungsgefäß gestellt. Nach Schließen des 
Deckels wurde Bromwasser eingesaugt, welches weitere 5—10 Min. 
darin blieb. Hierauf wurde zweimal mit sterilem Wasser nachgespült 
und eine dritte Füllung 14 oder 16 Stunden zur Quellung auf den Samen 
gelassen. Nach dieser Zeit wurde das Quellwasser abgesaugt, 10 ccm 
Kalilauge ins Gefäß eingelassen, und nach 30 Min. langem Temperatur- 
ausgleich immer nach 15 Min. das Manometer abgelesen. Der ver- 
brauchte Sauerstoff wurde nach jeder Ablesung durch neuen ersetzt. 

Zum Einsaugen der Desinfektionsflüssigkeit und Nachspülen mit sterilem 
Wasser wurde folgende Vorrichtung verwendet (Abb. 16). A ist das Atmungs- 
gefäß, V enthält das sterile Wasser, S ist eine Saugflasche mit Wasserstrahl- 


pumpe. Je nach der Hahnstellung kann Desinfektionsflüssigkeit oder Spülwasser 
unter Ausschluß von Fremdkeimen eingelassen werden. Der Ansatz für das 
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Manometer ist mit steriler Watte leicht verstöpselt. Die verbrauchten Flüssig- 
keiten werden in die Waschflasche gesaugt. 

Die Desinfektionsergebnisse stimmten mit den früheren nicht überein. Das 
liegt daran, daß allenfalls die Widerstandsfähigkeit gegen die Gifte, nicht aber 
die auf der Schale sitzende Mikroorganismenflora als gleichbleibend betrachtet 
werden kann und ist die Ursache, daß die Totaldesinfektion niemals nach einem 
bestimmten Rezept vorgenommen werden kann, sondern immer für jede neue 
Probe neu untersucht werden muß. 

Mit Brom wurde diesmal bei Wicken und Weizen vollkommene Keimfreiheit 
erreicht, nicht aber bei Raps. Nähere Versuche über die Ursachen der mangel- 
haften Sterilität, die wohl noch einen Erfolg gebracht hätten, wurden nicht ange- 
stellt, weil das für unsere gegenwärtigen Zwecke nicht nötig war. Bemerkenswert 
erscheint uns aber der Umstand, daß der Dioseger Weizen, der früher (1928, 
8.269 und 271) weder mit Uspulun noch mit Brom desinfiziert werden konnte, 
diesmal ohne weiteres steril wurde, und zwar ohne Vorbehandlung, die ältere 
Autoren für so wesentlich hielten (PRINGSHEIM 1928, S.219 und 234), und ohne 
Keimschädigung. Wir glaubten anfangs, dieses günstige Ergebnis auf das Fort- 
lassen der Vorbehandlung zurückführen zu dürfen, mußten aber bei Versuchen 
mit anderen Sämereien, auch anderen Weizenproben, bald bemerken, daß der Er- 
folg nicht auf die veränderte Methode zurückzuführen ist, sondern daß wir zu- 
fällig das Glück gehabt hatten, wenig infizierte Proben von Weizen und auch 
Wicke in die Hand zu bekommen. Es sei also noch einmal besonders darauf hinge- 
wiesen, daß es zur Erzielung der Totaldesinfektion für physiologische Zwecke gut 
sein wird, selbst und unter Ausschluß grober Verunreinigung geerntetes und auf- 
bewahrtes Samenmaterial zu verwenden. 


Mit einer Bromlösung von 1% (Gewichts- bzw. 0,3 Volumprozent) 
wurde bei Weizen die Atmung auf 60% herabgedrückt, mit der halben 
Konzentration immer noch auf 76%. Wir gingen deshalb auf 0,3% 
hinunter, ohne daß die Atmungsverminderung ganz vermieden worden 
wäre. Bei Linsen wurde die Atmung selbst noch durch 0,5% Brom bei 
10 Min. langer Einwirkung auf 47%, bei Ricinus auf 68% herabgesetzt, 
so daß wir weitere Versuche an diesen Samen mit Brom aufgaben. Bei 
Vicia und Brassica wurde nach wenig günstigen Ergebnissen mit höheren 
Konzentrationen schließlich auch die 0,3%ige Lösung mit bestem Er- 
folge angewendet. 

Der Tatsache, daß es uns gelungen ist, mit einer schwachen Brom- 
lösung von 0,3% auszukommen, haben wir wohl auch den weiteren gün- 
stigen Umstand zu verdanken, daß unsere so desinfizierten Samen sich 
durch eine unverminderte oder selbst erhöhte Keimfähigkeit gegenüber 
dem nicht behandelten Material auszeichneten. 


Keimfähigkeit desinfizierten Saatgutes. 


Desinfiziert Nicht behandelt 
Vicia sativa . . . . 2 2... 96% 90% 
Triticum sativum . . . . . 96% 93% 
Brassica napus . . .... 97% 96% 


Die Ergebnisse der Atmungsversuche sind aus den Kurven (Abb. 17) 
zu ersehen. Bei Wicken ist der Sauerstoffverbrauch der desinfizierten 
30* 
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Samen nur wenig geringer als der der nicht behandelten. Bei Raps ist 
der Abstand der Kurven etwas größer. Man könnte darin einen Wider- 





Z 2 3 ¥ 8. 6. 
Abb. 17. O2-Verbrauch desinfizierter und nicht desinfizierter Weizenkörner, Wicken- und 


Rapssamen. Bromversuche. 





14 Stunden Quellzeit 10 Minuten Bromwasser 
M. 4 nicht desinfiziert epnccuusapsatassse 
Weizen 
16 of ” 15 Minuten Bromwasser —.{—.—.—.— 
16 d PR desinfiziert und wieder infiziert mm 
16 ,„ ” 15 Minuten Bromwasser PE 
Wicken { 
M... ö nicht desinfiziert PE 
16 » ” 10 Minuten Bromwasser 
Raps 


16 ,„ ” nicht desinfiziert ————— 


sinn sehen, weil gerade hier die Keimfreiheit nicht erreicht war. Es 
drückt sich aber in der Atmungsdepression eine beginnende Schädigung 
der Embryonen aus, die bei ausreichender Desinfektionswirkung durch 
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stärkere oder länger einwirkende Lüsungen eine Verminderung des 
Keimprozentes bewirkte, welches so behandelte Samen für unsere 
Zwecke unbrauchbar machte. Die Richtigkeit dieser Deutung geht 
aus der sinkenden Atmungskurve hervor. Bei Weizen schlieBlich sind 
die AtmungsgréBen wenig verschieden. Immerhin atmet doch der un- 
behandelte Weizen deutlich am stärksten, obgleich er nicht so voll- 
ständig keimte wie der desinfizierte. Ob das auf Schädigung oder auf 
Mikroorganismenatmung zurückzuführen ist, bleibt vorläufig unent- 
schieden. 

Ein Versuch wurde auch in der Weise angestellt, daB der desinfizierte 
Weizen nachträglich absichtlich infiziert wurde. Dies geschah in der 
Weise, daß das Quellwasser von einer anderen Weizenportion zum Ein- 
quellen benutzt wurde. Bei solchen Versuchen zeigt sich immer, daß 
die desinfizierten Körner mehr durch Mikroorganismen geschädigt wer- 
den als nicht behandelte. So ist auch hier das Keimprozent durch diese 
Behandlung herabgesetzt. Die Atmungsgröße wird aber nicht wesent- 
lich verändert gegenüber keimfreien Körnern. Wir schließen daraus, 
daß die Mikroorganismen nicht sehr stark geatmet haben können. 

Die Desinfektion mit Uspulun wurde zunächst in der Weise vor- 
genommen, daß das Atmungsgefäß, in dem sich die zu untersuchenden 
Samen im Drahtkérbchen befanden, mit 0,1—0,25%iger Uspulunlösung 
angefüllt wurde. Da dieses Desinfektionsmittel zur Erzielung einer 
totalen Desinfektion lange einwirken muß, wurde anfangs die Lösung 
gleich zum Einquellen auf den Samen gelassen, und zwar bei 30° während 
14 oder 16 Stunden. Nach der Einquellung wurde die Uspulunlösung 
abgesaugt und entweder dreimal mit sterilem Wasser nachgespült oder 
gleich mit dem Versuch begonnen, wobei also die Reste der Desinfektions- 
lösung auf den Samen blieben. In diesem Falle wurde das Waschen 
dann vor der Einlegung ins Keimbett nachgeholt. 

Bei dieser Art der Behandlung war die Keimschädigung größer als 
bei Brom, was wohl auf die reichlich lange Einwirkungszeit bei hoher 
Temperatur zurückzuführen ist, wie sie sich durch das gleichzeitige 
Einquellen ergab. Immerhin war bei allen Objekten Sterilität zu er- 
zielen, auch bei Raps, wo sie durch Brom nicht erreicht wurde. Ent- 
sprechend der geringeren Keimfähigkeit ist auch die Atmung durch 
Uspulun mehr herabgesetzt als durch Brom, welches sich schnell ver- 
flüchtigt, während hier das Gift nur teilweise oder gar nicht entfernt 
wurde (Abb. 18). 

Bei Weizen bleiben die Konzentration der Uspulunlösung und das 
Nachwaschen nahezu ohne Wirkung auf den Sauerstoffverbrauch. Bei 
Wicken ist die Reduktion der Atmung durch die Uspulunbehandlung 
ebenfalls deutlich, aber doch nicht mehr als nach der erheblichen Keim- 
schädigung erwartet werden muß. Bei Raps war freilich der Unter- 
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schied sehr groß. Hier ist aber die Keimfähigkeit der nicht behandelten 
Probe diesmal auffallend klein und die Atmung ganz ungewöhnlich stark. 
Diesen Fall möchte ich am ehesten auf Mikroorganismeninfektion zu- 
rückführen. Vergleicht man nämlich die Atmungskurve der desinfi- 
zierten Probe mit der der nicht desinfizierten aus der Versuchsreihe mit 
Brom, so sieht man, daß die Atmungsherabsetzung auch hier ungefähr 


der Keimschädigung entspricht. 





Abb. 18. Wie vorige. Uspulunversuche. 


14 Stunden Quellzeit in 0,25% Uspulun Een 
Weizen | 6 » ” ” Wasser a a 
| » « » » 0,1% Uspulun, 3X abgespilt ————— 
14 ” ” ” 0,1% Pa PORTA 
Wicken { » ” ” ” 0,1% ” Co oo | 
16 ” ” ” Wasser EEE 

Raps 14 ” ” ” 0,1% Uspulun 
14 ” ” ” Wasser Pr. he Kia 


Da die Schädigung bei der langen Behandlung mit Uspulunlösung 
so groB war, wurden auch Versuche angestellt, in denen eine stärkere 
Lösung, nämlich 1%, kürzere Zeit einwirkte. Dafür blieb für den Rest 
der gesamten Quellzeit von 24 Stunden das letzte Waschwasser auf den 
Samen. Bei Weizen betrug nach 9stündiger Behandlung die Atmungs- 
stärke durchschnittlich 74%, bei Linsen nach 5stündiger Behandlung 
85%, und bei Ricinus nach 24stündiger Behandlung 90% derjenigen 
unbehandelter Samen. Bei noch kürzerer Einwirkung kann man es 
erreichen, daß die Atmung ungestört verläuft, ohne daß Mikroorganis- 
men aufkommen, die dann allerdings nicht ganz abgetötet werden. 
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Versuche mit Silbernitrat hatten, wohl wegen der Schwierigkeit, 
bei unserer Versuchsanstellung die Giftreste zu entfernen, kein giinstiges 
Ergebnis. Die Beeinträchtigung der Atmung entsprach ungefähr der 
Keimschädigung, so daB auch hier die Mikroorganismen keine groBe 
Rolle gespielt haben diirften. 

Im ganzen gewinnen wir also den Eindruck, daB da, wo durch die 
Desinfektion eine Verminderung des Sauerstoffverbrauches eintritt, es 
sich nicht um die Ausschaltung der Mitwirkung von Mikroorganismen, 
sondern um eine Schädigung durch Giftwirkung handelt. Am be- 
weisendsten ist natürlich der Umstand, daB es unter Umständen gelingt, 
die Mikroorganismen zu beseitigen, ohne daB dadurch die Atmung ver- 
mindert wird, was bei Brombehandlung von Weizen und Wicken an- 
nahernd erreicht wurde. 

Es ist auch wohl nicht sehr wahrscheinlich, daß Mikroorganismen, 
ohne die Keimfähigkeit zu vernichten, so stark auf gesunden Samen 
gewuchert haben sollen, daß dadurch die ganze oder ein beträchtlicher 
Teil der Atmung der Samen und Keimlinge erklärt werden könnte. 

Um dessen aber noch sicherer zu sein, wurde ein Versuch mit durch 
Kochen getöteten, also ihrer Widerstandsfähigkeit gegen Infektion voll- 
ständig beraubten Wicken angestellt. Es wurden Leguminosen gewählt, 
weil diese der Fäulnis besonders leicht unterliegen. Sie wurden bei 30° auf 
nicht sterilem, mit Leitungswasser angefeuchtetem Zellstoff aufbewahrt, 
nachdem sie mit dem Quellwasser von anderen Wicken angequollen 
worden waren, also reichlich mit Fäulniskeimen besät sein mußten. 
Erst nach 40 Stunden war volumetrisch ein Sauerstoffverbrauch festzu- 
stellen. 

Auf welche Weise sich die Ergebnisse von NABokıcH (1901) erklären, 
der bei desinfizierten und wieder infizierten Samen eine viel stärkere 
Atmung festgestellt hat als bei sterilen, ist schwer zu sagen. Aus seiner 
Arbeit ist nämlich nicht zu entnehmen, wie er die Vorquellung und In- 
fektion vorgenommen, und ob er nach den Versuchen die Samen über- 
haupt auf Keimfähigkeit untersucht hat. 

Unsere Versuche sind nicht zahlreich genug, um die Frage nach der 
Atmung desinfizierter Samen und der Beteiligung der Mikroorganimen 
bei nicht sterilem Material ganz zu klären. Sie genügen aber wohl, um 
zu zeigen, daß bei nicht allzu lange ausgedehnten Versuchen die Fehler 
durch die Mitwirkung der Mikroorganismen nicht erheblich sind, so- 
lange es sich um gesunde Keimlinge handelt und nicht etwa große 
Mengen toter Gewebe vorhanden sind wie bei manchen Schließfrüchten 
(Helianthus, Cannabis usw.). Die Vermutung von MrexeE (1930, S. 80), 
daß „die Wärmeerzeugung (und damit auch die Atmung) selbst bei 
jungen Keimlingen sehr viel geringer ist als man bisher annahm‘, dürfte 
also nur einen Sonderfall (Sonnenrosen-Achänen) betreffen, weshalb wir 
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die bisherigen Ergebnisse der Atmungsforschung nicht als unbrauchbar 
beiseite zu tun brauchen. 

Mrexe (1930a, S. 31 und 1930b, S. 78) zog seine Schlüsse aus Versuchen über die 

Selbsterhitzung gequollener Früchte von Helianthus annuus. 150 g davon erhitz- 
ten sich in einem Dewargefäß im Laufe von 3 Tagen auf 58,50, d. h. 35,5° über 
Raumtemperatur. Nach Desinfektion mit Brom erreichte die Erwärmung nur 
noch 3°. 

Wir haben die Versuche mit ähnlichem Erfolg wiederholt. Obgleich keine 
vollkommene Asepsis erreicht wurde, war die Erwärmung der desinfizierten 
Früchte sehr gering. Die höchste Temperatur betrug 32° gegenüber 54° bei 
den nicht desinfizierten Früchten. 

Ein weiterer Versuch mit Lupinus albus wurde in folgender Weise durchge- 
führt: 150g Samen wurden einige Minuten mit 96%igem Alkohol, dann mit 
Wasser geschüttelt. Darauf wurde 1%ige Bromlösung während 20 Min. ein- 
wirken gelassen, zweima] mit sterilem Wasser gespült und 24 Stunden eingequellt. 
Im vorher steril gemachten Dewargefäß übertraf die Temperatur nie merklich 
die des Zimmers. Dagegen erwärmten sich 24 Stunden in Leitungswasser ein- 
gequellte Lupinen am 1., 2., 3., 4., 5. Tage bei 20° Raumtemperatur auf 32, 
43,4, 48,5, 44,5, 41,69, worauf dann die Temperatur allmählich wieder abnahm. 
Dabei war aber die Entwicklung von Fremdorganismen, besonders von Rhizopus 
so stark, daß die Keimlinge stark geschädigt wurden. Bei unseren Atmungs- 
versuchen war eine solche Infektion nie vorhanden. Schon bei schwacher Pilz- 

wurden die betreffenden Versuche ausgeschaltet. 

Wir dürfen also nur schließen, daß eine starke Erwärmung, nicht aber, daß 
die gemessene Atmung vorzugsweise durch Mikroorganismen zustande kommt. 

In späteren Versuchen über den AQ ist einige Male zu erwähnen, daß Ver- 
suche bei längerer Dauer wahrscheinlich durch Mitwirkung von Mikroorganismen 
gestört worden sind. Man bemerkt dann eine Erhöhung des AQ. Vielleicht 
kommt das daher, daß durch die Bakterien der O,-Zutritt zu den Samen er- 
schwert wird, so daß anaerobe Atmung. eintritt. Jedenfalls war in keinem 
solchen Falle eine Erhöhung der Atmungsstärke zu beobachten. Auch diese Be- 
obachtungen sprechen also dagegen, daß die gemessenen Werte vorwiegend oder 
in erheblichem Maße durch die Atmung der Bakterien zustande gekommen sind. 
Trotzdem ist in jedem Falle dieser Fehlerquelle besondere Aufmerksamkeit zu 
schenken. 


Ob nicht bei manchen Stoffwechselversuchen die Verwendung keim- 
freien Materiales notwendig sein wird, müssen erst besondere Versuche 
zeigen. 





UNTERSUCHUNGEN AN TROPISCHEN CAULERPEN. 
(VORLAUFIGE MITTEILUNG.) 
Von 
ALFRED ERNST 
(Zürich). 
Mit Tafel XIL 
(Eingegangen am 24. August 1931.) 


Als Ergebnisse mehrjähriger Untersuchungen an Süßwasser- und me- 
diterranen Siphoneen habe ich 1902—1904 eine kleine Reihe von Si- 
phoneenstudien zu veröffentlichen begonnen, deren Fortführung 1905 /06 
durch eine Forschungsreise in den malayischen Archipel unterbrochen 
worden ist. Jene Untersuchungen selbst dagegen fanden auch auf Java 
etwelche Fortsetzung durch Kulturversuche mit Vaucherien aus den 
Brackwassersümpfen zwischen Batavia und Tandjong Priok. Ein kurzer 
Besuch der in der Bucht von Batavia liegenden Insel Edam (24. April 1906), 
als erster Etappe im Verlauf einer Krakatau-Exkursion, gab ferner Ge- 
legenheit zur algologischen Durchforschung eines lebenden Korallenriffs 
und zur Einsammlung verschiedener Siphoneen, worunter mehrerer Cau- 
lerpa-Arten. Ganz besonderes Interesse erweckten einige innerhalb größe- 
rer, normal grün gefärbter Bestände vorkommende Stöcke von Caulerpa 
racemosa var. uvifera, „an deren traubenförmig gegliederten Assimilatoren 
zum Teil schon von bloßem Auge, besser mit der Lupe, eine ähnliche 
Anordnung des chlorophyllhaltigen Plasmas in dichten, netzförmig ver- 
laufenden Strängen wahrnehmbar war, wie sie in den Fiederchen der 
Bryopsis-Arten bei der Vorbereitung zur Gametenbildung unter dem Mi- 
kroskop wahrgenommen werden kann“. 

Während zwei Frühjahrsaufenthalten an der Zoologischen Station in 
Neapel hatte ich 1902/03 vergebens nach den Fortpflanzungsorganen von 
Udotea und auch von Caulerpa gesucht und sie bei der ersteren durch 
Änderung der Kulturbedingungen auch experimentell hervorzurufen ver- 
sucht. Durch das negative Ergebnis der Versuche hatte ich mich nicht 
abschrecken lassen und meine Ausführungen mit dem Satze geschlossen 
(Siphoneenstudien II, 1904, S. 231): „Trotzdem diese Bemühungen er- 
folglos blieben, würde ich es für verfrüht halten, schon jetzt den Schluß 
ziehen zu wollen — es gilt dies auch für Caulerpa, für welche ebenfalls 
trotz sehr zahlreichen Untersuchungen noch keine Fortpflanzungsorgane 
gefunden wurden —, daß bei diesen Pflanzen eine früher vorhandene ge- 
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schlechtliche oder ungeschlechtliche Fortpflanzungsform aufgegeben 
worden sei und dieselben nunmehr vollständig auf die vegetative Ver- 
mehrung angewiesen seien. Man wird zu einem solchen Schlusse vielmehr 
erst dann berechtigt sein, wenn auch eine während mehreren aufeinander- 
folgenden Vegetationsperioden ununterbrochen durchgeführte Beobach- 
tung der Pflanzen an ihren natürlichen Standorten und namentlich auch 
während längerer Zeit wiederholte Versuche die Fortpflanzung durch 
Kultur unter, nach den bisherigen Resultaten der Fortpflanzungsphysio- 
logie in bestimmten Richtungen veränderten Lebensbedingungen zu ver- 
anlassen, ebenfalls erfolglos geblieben sind.“ 

Angesichts des überraschenden Fundes auf Edam war ich sicher, ent- 
scheidende Stadien aus dem Verlauf der noch unbekannten Fortpflan- 
zung von Caulerpa vor mir zu haben. Ein Reisemikroskop stand mir auf 
jener Krakatau-Exkursion nicht zur Verfügung, und eine Ausdehnung des 
Aufenthaltes auf Edam war ausgeschlossen, die Möglichkeit, das Material 
lebend mit mir zu nehmen, ebenfalls, und so blieb mir nichts übrig, als das 
seltene Materialan Ort und Stelle zu fixieren. Gelegenheit, nochmals nach 
Edam zurückzukehren oder auf anderen Inseln der Bucht von Batavia 
nach Caulerpa zu suchen, bot sich mir in den folgenden Wochen nicht 
mehr, und notgedrungen mußte ich von der weiteren Verfolgung der 
lockenden Frage absehen und den Versuch ihrer Beantwortung dem Pro- 
gramm einer schon damals in Aussicht genommenen zweiten Tropenreise 
zuweisen. 

Verarbeitung und Veröffentlichung anderer Ergebnisse des Reisejahres 
nahmen Jahre in Anspruch. Die Fortführung der Siphoneenstudien blieb 
stiller Wunsch. Erst im Frühjahr des Jahres 1914 machte ein dritter 
Ferienaufenthalt in Neapel die Wiederaufnahme der Untersuchungen 
möglich. Der Ausbruch des Weltkrieges gebot bald darauf Verzicht auf 
Ausgabe der geplanten Arbeit. Da zugleich die Möglichkeit einer 
weiteren Tropenreise in weite Ferne gerückt wurde, habe ich 1918 in 
anderem Zusammenhange einiges aus den unveröffentlicht gebliebenen 
Ergebnissen der früheren Siphoneenforschung mitgeteilt (1918, S.515 bis 
527). In Ausführungen über ,, Die Formenbildung in der Gattung Cau- 
lerpa‘‘ regte ich nach der Kritik der älteren (vgl. REINKE 1900; 1915, 
S. 343) Ansichten über Ursachen und Zustandekommen der weitgehenden 
Polymorphie in der Gattung Caulerpa, von der damals schon nicht we- 
niger als etwa 60 morphologisch weitgehend verschiedene Arten be- 
schrieben worden waren, an, „auch für Caulerpa und einige andere Grup- 
pen vielgestaltiger ‚geschlechtsloser‘ Schlauchalgen ernstlich die Mög- 
lichkeit zu prüfen, ob nicht ein Teil ihrer Formenbildung durch Bastar- 
dierungen in der Aszendenz verursacht worden sein könnte‘. Die Bedenken 
gegen diese gewagt erscheinende Annahme suchte ich zu mildern durch 
Hinweise darauf, daß für die Caulerpen zwar ganz allgemein ein völliges 
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Fehlen geschlechtlicher Fortpflanzung angenommen werde, aber keines- 
wegs erwiesen worden sei, daB auch die Vertreter der vegetativ üppig 
entwickelten Laminariaceen, bei denen ebenfalls lange Zeit nur un- 
geschlechtliche Fortpflanzung durch Schwärmsporen und Vermehrung 
durch Thallusfragmentation bekannt war, und an denen bis in die neueste 
Zeit keine Spur von Sexualorganen gefunden worden war, nicht ge- 
schlechtlos seien, und daß schließlich auch direkte Beobachtungen vor- 
lägen, aus denen sich die Möglichkeit einer Schwärmer- oder Gameten- 
bildung bei einzelnen Caulerpen ergebe. In diesem Zusammenhang sind 
dann (1918, S. 519—521) die eigenen Befunde bei Caulerpa racemosa var. 
uvifera, diejenigen von WEBER-VAN Bosse (1898, S. 256) an C. peltata 
var. macrodisca und C. clavifera eingehend besprochen worden. 

Der Zufall hat es nun gefügt, daß die Entdeckung frei beweglicher 
Fortpflanzungszellen von Caulerpa zwar noch ein volles Jahrzehnt auf 
sich warten ließ, aber gerade zu der Zeit erfolgte, als die Vorbereitungen 
für meine zweite, im Sommer 1930 anzutretende Tropenreise begannen. 
Durch die Untersuchungen von DostAt (1928) und Scuussnie (1929) in 
Villefranche und Neapel wurde die Befähigung der mediterranen Caulerpa 
prolifera zur Bildung von Schwärmzellen nachgewiesen. Trotzdem sich 
an die ersten Mitteilungen über diese Entdeckung in den letzten Jahren 
eine ganze, zum Teil stark polemische Caulerpa-Literatur anreihte, sind 
die Verhältnisse für C. prolifera noch keineswegs völlig klar gelegt, noch 
nicht einmal eine sichere Entscheidung über die Natur der Schwärmzellen 
getroffen. So habe ich mich berechtigt gefühlt, trotzdem die Unter- 
suchungen an dem europäischen Material noch nicht abgeschlossen sind, 
auf meine früheren Untersuchungen zurückzukommen und nebst anderen 
Siphoneen auch die Arten der Gattung Caulerpa als Studienobjekt für 
meine zweite Tropenreise beizubehalten. 

Einsammlung und Untersuchung von Caulerpa sind an verschiedenen 
Stellen der Südwestküste Ceylons und auf einigen Koralleninseln in der 
Bucht von Batavia in der Zeit zwischen Mitte August 1930 und Anfang 
April 1931 erfolgt. Es ist geplant, die Ergebnisse der Untersuchungen in 
zwei größeren Arbeiten zusammenzustellen. Da die Bearbeitung der 
Protokolle und des reichen Untersuchungsmaterials noch längere Zeit in 
Anspruch nehmen dürfte, seien im nachfolgenden in aller Kürze Richtung 
und Hauptergebnisse der ausgeführten Untersuchungen angegeben. 


1. Übersicht über die eingesammelten und untersuchten Arten. 

Über die Caulerpen Ceylons und des malayischen Archipels orientieren 
die vorzüglichen monographischen Arbeiten von WEBER-VAN BossE 
(1898) und SvepeLıvs (1906). Es konnte also nicht schwer fallen, das 
für die Untersuchung notwendige Material einiger Arten zu sammeln. 

Nach einigen in der Ausbeute an Caulerpen wenig ergebnisreichen 
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Exkursionen in der Umgebung von Colombo, Mount Lavinia und Ne- 
gombo boten die Korallenriffe von Galle, an der Südküste Ceylons, das 
gewünschte Untersuchungsmaterial in Hülle und Fülle. Von den 21 
Caulerpa-Arten, die SvepzLıus für Ceylon aufführt, wurden hier ohne 
große Mühe nicht weniger als 10 in zumeist reicher Individuenzahl ge- 
funden. Auf die Einsammlung derjenigen Arten, deren Vorkommen auf 
die nördlichen Gebiete Ceylons beschränkt ist, und ebenso auf diejenigen 
Arten der Südküste, welche nur in größerer Tiefe gefunden werden, zu 
deren Einsammlung also Boot und Dredgeapparat notwendig sind, mußte 
verzichtet werden. Da sich schon am ersten Tage zeigte, daß die Auf- 
findung fertiler Stadien nur bei Durchmusterung zahlreicher Individuen 
gelingt, wäre auch bei Aufwendung von mehr Zeit und Mitteln, als mir zur 
Verfügung standen, die Einsammlung eines genügenden Materials jener 
Arten doch kaum möglich geworden. Ich beschränkte mich also auf die 
Untersuchung derjenigen Arten, die in großen Rasen und mit zahlreichen 
Einzelpflanzen die Felsblöcke des Ufers, die Korallenriffe und den Grund 
und die Felsblöcke in den zwischen Ufer und Korallenriffen liegenden 
Lagunen besiedeln und zur Ebbezeit 1 dm bis 1 m unter Wasser stehen 
oder auf den Riffen stellenweise frei liegen. Diese Formen dürften den 
nachfolgenden, von Svepezius für Ceylon und zum größeren Teil auch 
für Galle angegebenen Arten angehören: 
Caulerpa verticillata J. G. AGARDH, 

ve taxifolia (VaHL) WEBER-van Bosse, 

# sertularioides (GMELIN) Howe, 

& clavifera (TURNER) AGARDH, 

»  uvifera (TURNER), 

id laetevirens MonTAGNE, 

“ Chemniizia (EspER) LAMOUROUX, 

“ peltata LAMOUROUX, 

Pa nummularia (HARVEY) REINKE, 

imbricata (KJELLMAN). 

Von sechs dinate ohn Arten,namlich von C. sertularioides, clavifera, 
uvifera, Chemnitzia, peltata und imbricata wurden fertile Pflanzen ge- 
funden. 

Auf meine Bitte hin hat Herr E. C. T. Hoısınser, Lecturer in Bio- 
logy, Colombo, kurz nach meiner Abreise von Ceylon, auf einer algo- 
logischen Exkursion im Norden der Insel in der ersten Hälfte April an 
Standorten bei Kaukesenturai und Point Pedro nach fruktifizierenden 
Caulerpen Ausschau gehalten und Caulerpa clavifera, uvifera und imbri- 
cata mit Plasmanetz und Papillen gefunden. Nur im vegetativen Zu- 
stande wurden dagegen C. verticillata, taxifolia, sertularioides, Chemnitzia, 
peltata, Lessonii und sedoides eingesammelt, von denen drei in Galle eben- 
falls fruktifiziert hatten. 
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Die Algenflora des malayischen Archipels ist ersichtlich weniger reich 
an Caulerpen. WEBER-VAN Bosse führt in ihrer Monographie (1898) nur 
für die von ihr neu beschriebene C. Stahlii, für C. racemosa var. clavifera 
f. macrophysa, C. racemosa var. Lamourouzii, C. racemosa var. Chemnitzia 
und fiir C. peltata var. typica Standorte an der javanischen Kiiste an. 
DE WILDEMAN (1900) fügte dieser kurzen Liste noch die über alle tro- 
pischen Meere verbreitete C. plumaris (FORSK.) AG. (syn. mit C. sertu- 
larwides [GMELIN] Howe) nach einem alten Funde von MARTENS und 
C. sedoides nach einem Funde von Homsron und JACQUINOT bei. 

Auf drei Exkursionen nach der Leuchtturminsel Edam, je einem Aus- 
flug nach den Inseln Hoorn und Purmerend und vor allem während eines 
achttägigen Aufenthaltes auf der Quarantaine-Insel Onrust wurde die 
bereits 1906 gesammelte C. racemosa var. uvifera wieder gefunden, ferner 
wurden C. racemosa var. clavifera, C. racemosa var. Chemnitzia, C. peltata 
var. Lamourouxti, C. sertularioides (GMELIN) Howe und schließlich noch 
zwei weitere Arten, C. Freycinetit, vermutlich f. lata, die von A. WEBER- 
van Bosse fiir den Archipel angegeben wird, und C. cwpressoides var. ty- 
pica gefunden. Letztere Art ist später auch durch K. Borptsn auf einer 
algologischen Exkursion bei Permisan an der Küste der an der Südküste 
Javas liegenden Insel Noesa Kambangan eingesammelt und für mich 
fixiert worden. Von allen diesen Arten, mit Ausnahme von C. Freycinetii, 
die nur an einem einzigen Standorte und zudem in geringer Individuen- 
zahl gefunden worden ist, konnten fruktifizierende Pflanzen gesammelt 
und untersucht werden. 

Die vorläufige Bestimmung der gesammelten Materialien ist während 
der Untersuchungen auf Ceylon und Java selbst nach den Monographien 
von WEBER-VAN Bosse und SvEDELIUS erfolgt. Irgendwelche Vergleichs- 
exemplare konnten nicht beigezogen werden. Wer den Formenreichtum, 
die Plastizität der tropischen Caulerpen kennt, wird es begreiflich finden, 
wenn die spätere systematische Bearbeitung des Materials den einen und 
anderen der im nachfolgenden gebrauchten Namen noch ändern wird. 
Aus Gründen, die nachher noch zu entwickeln sein werden, folge ich in 
der Artumschreibung und Benennung N. SVEDELIUS. 


2. Plasmaverlagerung und Papillenbildung im Verlaufe der 
Gamomorphose tropischer Caulerpen. 

Von den als Vorbereitungen zur Schwärmerbildung im Thallus von 
Caulerpa sichtbar werdenden Veränderungen ist die zuerst von WEBER- 
van Bosse (1898, S. 256) an lebenden Exemplaren von C. peltata var. 
macrodisca und C. clavifera und hernach von mir (1918, S. 519) an leben- 
den Pflanzen von C. racemosa var. uvifera (im folgenden nur noch C. uvi- 
fera benannt) festgestellte und beschriebene Umgruppierung des plas- 
matischen Inhaltes in dem schwärmerliefernden Teil der Pflanze am 
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auffallendsten. Sie kann nicht wohl übersehen werden, wenn einem der 
Zufall neben normal vegetativen Pflanzen ein Exemplar in diesem Vor- 
bereitungsstadium der Schwärmerbildung in die Hand spielt. Die Pa- 
pillenbildung ist viel weniger auffallend. A. WEeBer-vaAn Bosse erwähnt 
sie für C. peltata var. macrodisca, deren scheibenförmig abgeflachte Assi- 
milatoren je drei hyaline Haare auf dem flachen Scheitel und einige 
weitere, in kreisférmiger Stellung am Stiele der Assimilatoren, aufwiesen. 
Bei C. clavifera fand sie wohl die Netzbildung des Plasmas, aber keine 
Papillen, und auch mir sind weder 1906 am frischen Material von C. uvi- 
fera, noch später bei der Vorbereitung der Präparate für die (1918, S. 519, 
Abb. 149) reproduzierten Zeichnungen solche Papillen aufgefallen. 
Diese Befunde ließen bereits erkennen, daß bei den tropischen Cau- 
lerpen offenbar andere Verhältnisse vorliegen als bei der mediterranen 
C. prolifera, die während der Vorbereitungen zur Schwärmerbildung Pa- 
pillen in außerordentlicher Anzahl erzeugt. Nach Dostär (1928 b) wer- 
den die fertilen Pflanzen von C. prolifera durch das Auftreten kleiner 
Papillen kenntlich, die in großer Anzahl auf der Oberfläche der Blatt- 
organe auftreten, und deren Entstehung das Erscheinen ebensovieler 
kleiner weißer Flecken vorausgeht. Nach 1—2 Tagen sind die Papillen 
ausgewachsen und haben bei einer Länge von 1 mm einen Durchmesser 
von nur 0,1 mm. Ihre Anzahl soll (vgl. Dostäı 1928 a, S. 633) 50—100 
pro 1 gem Blattfläche betragen können. Es ist begreiflich, daß die Ent- 
deekung dieser eigenartigen und so zahlreichen Organe besonders großes 
Interesse erweckte und DostäL sie anfänglich als Ort der Schwörmer- 
bildung, als Gametangien, gedeutet hat. Ihre wirkliche Bedeutung als 
Enileerungspapillen ist bald darauf sowohl von DostAt wie auch von 
Scuussnie erkannt worden. Dieser hat die Bildung der Schwärmer im 
Innern der Blattorgane festgestellt und die Papillen (1928 a, S.5) als 
rudimentäre Organe gedeutet, ,,die im Augenblick der Fertilisierung zum 
Vorschein treten, während sie im vegetativen Zustande gänzlich fehlen‘. 
Er faßt die Entleerungspapillen als Seitenästchen auf, etwa vergleichbar 
den Fiederästchen einer Bryopsis: „Die zur Zeit der Fertilisierung des 
Caulerpa-Blattes auftretenden Härchen oder Papillen fasse ich daher als 
die Reste von Seitenästen auf, die bei den Vorfahren der Gattung Cau- 
lerpa vorhanden gewesen sein müssen. Mithin ist der Typus Caulerpa 
etwa so entstanden zu denken, daß der Hauptschlauch sich allmählich 
verbreitert hat und so die Gesamtaufgabe der Assimilation übernommen 
hat. Die Seitenästchen sind allmählich verschwunden.‘ Auch diese Auf- 
fassung ist nicht haltbar. Sie hat sich nur aus den besonderen morpho- 
logischen Verhältnissen von Caulerpa prolifera heraus entwickeln lassen. 
Bei den tropischen Caulerpen mit ihren meistens viel reicher differen- 
zierten und vielfach regelmäßig verzweigten und gefiederten Assimila- 
toren lag die Deutung der Papillen als besonderer, für die Entleerung der 
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Schwärmer entstehender Organe auf der Hand. Die Verhältnisse liegen 
bei Caulerpa nicht anders als bei anderen Gattungen der Siphoneen. Bei 
einzelnen Vaucheria-Arten z. B. werden die Mikrogameten ebenfalls nicht 
einfach aus dem verquellenden Scheitel des Antheridiums entlassen, 
sondern es werden vorerst in Ein- oder Mehrzahl ähnliche papillenartige 
Entleerungsfortsätze gebildet. Darauf wies ich im Anschluß an die Be- 
sprechung der Befunde von WEBER-van Bosse an C. peltata var. macro- 
disca ebenfalls schon 1918 hin. „Bei Annahme einer Gameten- oder 
Sporenbildung könnte es sich hier also um besondere Austrittsstellen 
handeln, etwa vergleichbar den papillenähnlichen Fortsätzen, welche 
an den reifenden Antheridien einzelner Vaucheria-Arten in Ein- oder 
Mehrzahl gebildet werden.“ 

Sowohl hinsichtlich der netzförmigen Plasmaansammlung, wie auch 
der Papillenbildung verhalten sich nun die untersuchten tropischen Cau- 
lerpen verschieden, derart sogar, daß diese Merkmale in Zukunft wohl 
vorteilhaft zur systematischen Charakterisierung und zur Abgrenzung 
der Arten herangezogen werden können. Ich beschränke mich hier auf 
kurze, die Verhältnisse nur allgemein charakterisierende Angaben, die 
später durch genaue Beschreibung an Hand der Protokolle, Zeichnungen 
und Photographien ergänzt werden sollen. 

C. uvifera, die ich bereits 1906 auf Edam gesammelt hatte, wurde an 
demselben Standort November 1930 und Februar 1931 wieder gefunden, 
im August 1930 und März 1931 auch in Galle. Sie bildet Schwärmer in 
allen grün gefärbten Teilen, sämtlichen Assimilatoren, den chlorophyll- 
haltigen Teilen des Rhizoms und sogar im obersten unverzweigten Teil 
der Rhizoidenäste. Das chlorophyllhaltige Plasma zieht sich in allen 
diesen Teilen zu einem scharf umgrenzten Maschennetz zusammen. Be- 
sonders schön ausgeprägt ist das Netzwerk auf dem Mittelstück (Rhachis) 
der Assimilatoren und in der unteren Hälfte ihrer keulenförmigen End- 
verzweigungen (Ramuli). Ein scheitelständiger Becher der letzteren wird 
in der Regel von chlorophylihaltigem Plasma entblößt. Inmitten des 
Maschennetzes fallen einzelne, kreisrunde oder ovale, scharf umschriebene 
Lücken im Plasmabelage auf, über welchen die Membran zu verquellen 
scheint. Entleerungspapillen oder Anlagen zu solchen sind dagegen weder 
auf den Ramuli noch auf den Rhizomen vorhanden. 

Von den Verhältnissen bei C. prolifera ausgehend, hat Dostär (1929c, 
S. 510) geschlossen, daß meine 1906 auf Edam gesammelten papillenlosen 
Exemplare offenbar nicht vollkommen ausgebildet und der vollkomme- 
nen Bildung der Schwärmer fähig gewesen wären, ‚denn papillenlose, 
jedoch gut gefleckte Blätter von Caulerpa bilden in der Kultur keine 
Schwärmer aus“. Dieser Schluß ist unrichtig. Die Verhältnisse liegen bei 
den tropischen Caulerpa-Arten auch hinsichtlich des zeitlichen Verhält- 
nisses von Plasmakontraktion und Papillenbildung, hinsichtlich Ort, 
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Zahl und GrôBe der Papillen weitgehend verschieden. Auch C. prolifera 
und C. Ollivieri, die beiden von DostAu untersuchten mediterranen 
Arten, stimmen übrigens nach seinen eigenen Untersuchungen (vgl.1929a, 
S. 10) wenigstens in Größe und Verteilung der Papillen nicht miteinander 
überein. 

Durch die erneute, eingehende Untersuchung ist nun festgestellt wor- 
den, daß Entleerungspapillen bei C. uvifera zwar nicht völlig fehlen, aber 
außerordentlich selten sind. Sie finden sich (vgl. Tafel X'I, Abb. 5) ver- 
einzelt oder in Gruppen von zwei bis sechs, von den Endverzweigungen 
der Assimilatoren halb verdeckt, an deren Achsenteilen. Diese Angabe 
beruht auf Beobachtungen an einem sehr reichen Material, das eine 
größere Zahl von Pflanzen umfaßt, die etwa 2 qdm Fläche eingenommen 
haben und auf ihren verzweigten Achsen bis 50 Assimilatoren mit je 
5—20 kugeligen Ramuli aufweisen. An keiner einzigen Verzweigung 
dieser großen, von den ältesten bis zu den jüngsten Partien netzförmige 
Kontraktion des Plasmas zeigenden Pflanzen sind typische Papillen auf 
dem Scheitel der Ramuli gefunden worden. 

Eine erneute Durchsicht des noch heute in vorzüglichem Zustande erhaltenen 
Materials meines Fundes von 1906 hat zu demselben Ergebnis geführt. Jenes 
Material besteht aus drei stattlichen Pflanzen mit 15—20 cm langen, einige Aus- 
zweigungen aufweisenden Hauptrhizomen und je 15—20 Assimilatoren, die 
wieder 8—20 keulenförmige Endverzweigungen aufweisen. Alle drei Pflanzen 
zeigen, von den ältesten Teilen bis an die Spitze der Rhizome, auf den Assimila- 
toren, Rhizomen und Rhizoidenträgern ein schön entwickeltes Plasmanetzwerk. 
An der größten Pflanze ist bei der nochmaligen Durchmusterung mit der Lupe 
keine einzige Papille festgestellt worden, die zweite Pflanze weist auf einem der 
15 Assimilatoren eine Gruppe von vier Papillen und einige kürzere Papillen- 
ansätze am Rande des abgeflachten Scheitels einiger Ramuli auf. Dagegen fallen 
an dieser Pflanze jetzt noch zwischen den zahlreichen unregelmäßigen Maschen 
des Netzwerkes einzelne glänzende, runde oder ovale Membranstellen auf. Die 
dritte Pflanze endlich, von der seinerzeit einige Assimilatoren zur Untersuchung 
und Zeichnung abgeschnitten worden sind, weist an einer Endverzweigung eines 
Assimilators zwei, an einer anderen eine kurze Papille auf, die aber im Verhältnis 
zu Durchmesser und Länge der Endzweige unauffällig sind. An allen drei Pflan- 
zen fehlen Papillen an den Rhizomen und Rhizoidenträgern vollständig. 

Diese Befunde drängen ohne weiteres zur Annahme, daß nach voll- 
zogener Bildung der Schwärmer deren Entleerung aus der Unzahl von Ra- 
muli, den Rhachen der Assimilatoren und aus dem massigen Rhizom un- 
möglich durch die wenigen Papillen erfolgen kann. Die Beobachtungen an 
kultivierten Pflanzen, von denen einige zur völlig normalen Gametenentlee- 
rung gekommen sind, haben auch gezeigt, daß als Einleitung der Entlee- 
rung nicht nur aus den Papillen, sondern auch aus den papillenlosen Ra- 
muli und auf dem Rhizom zunächst Gallertkugeln auftreten und hernach 
die Schwärmer entleert werden. Auch für C. prolifera scheint nach Fest- 
stellungen von ScHussniG (1928, 8. 5) und gelegentlichen Andeutungen 
von DosräL (u. a. 1929 b, S. 132) dieselbe Möglichkeit zu bestehen, wobei 
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allerdings bei der groBen Zahl der Papillen die Bedeutung dieser durch 
bloße Membranverquellung entstehenden Austrittsöffnungen bedeutend 
geringer sein dürfte als bei C. uvifera. 

C. clavifera, die sich an dem javanischen wie an dem ceylonischen 
Material im Gesamthabitus oft auffällig von C. uvifera unterscheidet, in 
der Differenzierung der einzelnen Organe aber durch zahlreiche Über- 
gänge mit ihr verbunden ist, verhält sich in den Vorgängen der Gamo- 
morphose im großen Ganzen sehr ähnlich, hinsichtlich der Papillenbilduny 
dagegen konstant anders. Die Netzbildung erfolgt wie bei C. uvifera in 
allen grünen Teilen, in den 1—2 cm. über dem Substrat horizontal dahin 
wachsenden, allseitig grün gefärbten Rhizomen, in den stelzenartigen 
Wurzelästen und in den Assimilatoren. Die Papillenbildung dagegen ist 
bei dieser Art nicht auf die Rhachen der Assimilatoren beschränkt und 
spärlich. Vor allem die Endverzweigungen der Assimilatoren tragen am 
Stiele, seitlich oder besonders häufigauf der Scheitelfläche eine bis mehrere 
lange, nicht allzu selten sogar verzweigte Papillen. In größerer Anzahl 
kommen sie auch auf den Rhizomen und sogar den Rhizoidenträgern vor. 

C. Chemnitzia, C. peltata und C. imbricata zeigen in Netzwerk- und 
Papillenbildung ein ähnliches Verhalten. Die fertilen Pflanzen fallen trotz 
der viel kleineren Dimensionen sofort durch die abweichende, dunkel 
graugrüne Färbung auf. Die Rhizome erscheinen häufig weiß oder gelb- 
lich, da sie schon im vegetativen Zustande sehr wenig chlorophyllhaltiges 
Plasma enthalten. Die Schwärmerbildung konzentriert sich also in der 
Hauptsache auf die Assimilatoren und in diesen wiederum auf das die 
Endauszweigungen tragende Mittelstück sowie die Stielpartien der trom- 
petenförmigen Ramuli. In diesen kontrahiert sich das Plasma des 
scheibenförmigen Scheitels gegen den Rand hin, so daß dessen mittlere 
Partien hell werden, der Rand dagegen, wie der Stielteil, zwischen den 
dieken grünen Plasmasträngen nur kleine, scharf umschriebene plasma- 
arme Stellen (Tafel XII, Abb. 6) frei läßt. Die Papillenbildung ist spär- 
lich. Sie kommen niemals auf den flachen, fast entleerten Scheiteln der 
Endverzweigungen, dagegen an deren Stielen und auf dem Mittelstück 
der Assimilatoren vor. 

C. sertularioides mit feinen gefiederten Assimilatoren, die zu wieder- 
holten Malen auf Edam steril und am 26. März 1931 in Colpetty-Colombo 
fertil gesammelt worden ist, zeigt in ihren schmalen Fiederchen oft ring- 
förmige, dunkle und helle Querstreifung und meistens völlig entleerte 
Spitzen. Auch auf der Rhachis der Assimilatoren und auf den chloro- 
phyllhaltigen Teilen der langen, dünnen Rhizome ist weniger eine netz- 
förmige als eine bänderförmige Anordnung des Plasmas feststellbar. Die 
Papillen sind bei dieser Art von außerordentlicher Zartheit. Sie sind mit 
bloßem Auge nur schwer, mit der Lupe dagegen als feine helle Schläuche 
erkennbar. Ohne die vorangegangene Untersuchung anderer Arten wären 
Planta Bd. 15. 31 
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sie bei dieser Art wohl kaum entdeckt worden. Sie nehmen ihren Ur- 
sprung auf der Basis oder im unteren Viertel der Fiederchen und finden 
sich vereinzelt auch auf den chlorophyllführenden Teilen des Rhizoms. 
In ihrer Gestalt weichen sie von denjenigen der vorbesprochenen Arten 
dadurch ab, daß sie an der Basis mit einer kegelförmigen Anschwel- 
lung beginnen und sich darüber stark verschmälern. Nicht allzu selten 
gehen aus einer solchen basalen Anschwellung auch zwei Papillen hervor. 

C. cupressoides zeigt an dem eingesammelten Material zweier Stand- 
orte (Edam, Nusa Kambangan) Beschränkung der Schwärmerbildung 
auf die Assimilatoren. Das Plasma zieht sich aus den zwei- bis dreireihig 
angeordneten, fast halbmondförmigen und spitz auslaufenden Ramuli in 
deren Basis und die Rhachis des Assimilators zurück. Die Spitzen sind 
sämtlich entleert und das Plasma der Basalpartien streifig. Inmitten 
größerer und kleinerer chlorophyilfreier Partien entstehen die Papillen, 
die bei dieser Species (vgl. Tafel XII, Abb. 4a und 4b) die kräftigste Aus- 
bildung aller untersuchten Arten erreichen und an Länge die Ramuli der 
Assimilatoren häufig übertreffen. Sie stehen einzeln oder in kleineren 
Gruppen namentlich in den vorderen Teilen der Assimilatoren, aus- 
nahmsweise ist eine einzelne Papille oder ein Papillenpaar auch scheitel- 
ständig. In den basalen Ramuli der Assimilatoren und in deren langen, 
zylindrischen oder schmalen, bandförmigen Stielteilen, ebenso auf dem 
Rhizom fehlen sie vollständig. In diesen Teilen fehlt übrigens zur Zeit 
der Gamomorphose auch das chlorophyllhaltige Plasma vollständig. Da- 
her unterbleiben hier die Bildung des Plasmanetzes und die Papillen- 
bildung. Infolge der Lokalisation der Schwärmerbildung auf die oberen 
Teile der Assimilatoren erscheint es fraglich, ob auch bei dieser Art, 
ähnlich wie bei C. uvifera und clavifera, der ganze Thallus nach erfolgter 
Schwärmerbildung abstirbt. 

Plasmakontraktion zur Bildung eines Netzwerkes in den chlorophyll- 
haltigen Teilen des Thallus, Ausbildung von Entleerungspapillen und 
Wandporen für den Austritt der Schwärmer sind also bei einer größeren 
Artenzahl der Gattung Caulerpa nachgewiesen. In den Einzelheiten 
handelt es sich um artspezifische Merkmale. Sie sind für eine jede der 
untersuchten Arten an zahlreichen Individuen festgestellt, bei mehreren 
in ihrem ganzen Verlauf genau verfolgt worden. Es erscheint gänzlich 
ausgeschlossen, daß diese Vorgänge, wie W. und H. Somwartz (1930, 
S. 219) auch nach den vorausgegangenen eingehenden Untersuchungen 
von DostäL und Soxussnie für C. prolifera noch anzunehmen geneigt 
sind, nur pathologische Erscheinungen sein könnten. Wenn auch die Ent- 
stehung einer neuen Caulerpa-Generation bis jetzt weder für C. prolifera 
noch für eine der tropischen Arten von A bis Z verfolgt werden konnte, 
so geht es doch nicht an, aus den besprochenen Erscheinungen ,,auf eine 
Disharmonie zwischen dem eigenartigen zytologischen Bau der Caulerpa 
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und dem Vermégeu zw Sporangien- oder Gametangienbildung zu schjie- 
Ben‘, oder die V.églichceit in Betracht zu ziehen, „daß die Schwärmer 
in den Entwicklangsgang einer im Caulerpa-Thallus parasitisch lebenden 
Alge gehören“. 

Die morphologischen Veränderungen während der Gamomorphose 
sind artspezifisch. Sie geben wichtige Ergänzungen zu den bisherigen, 
ganz auf der Morphologie der vegetativen Organe beruhenden Diagnosen. 
Sie werden von Bedeutung für die Aufspaltung einzelner großer Formen- 
kreise, wie z. B. der von WEBER-VAN Bosse aufgestellten varietäten- und 
formenreichen C. racemosa in einzelne Arten und rechtfertigen z. B. die 
bereits von SVEDELIUS vollzogene Aufspaltung in die als selbständige 
Arten angenommenen C. clavifera, uvifera, Chemnitzia usw. durchaus. 


8. Die Bedingungen der Schwärmerbildung in der Natur. 

Für die C. prolifera des Mittelmeeres haben DostAL und ScHussNnia 
eine unverkennbare Periodizität und Abhängigkeit der Fortpflanzung 
von den Außenbedingungen nachweisen können. Die Schwärmerbildung 
erfolgt in der Bucht von Villefranche-sur-mer bei C. prolifera und der von 
Dostär (1929 b) neu beschriebenen C. Ollivieri schubartig, ungefähr 
während eines Monats, Ende August und besonders im September. Im 
Jahre 1927 fand DostAr (1928 a [1]) fertile Individuen vom 25. August 
bis 18. September, 1928 vom 22. August bis 15. September, während 1925 
alle Nachforschungen vom 23. September bis 2. Dezember völlig erfolg- 
los geblieben waren. Auch während der günstigsten Zeit betrug bei der 
Durchsicht beträchtlicher Mengen täglich eingesammelter Pflanzen die 
Anzahl der fertilen Individuen höchstens 5%. 

In Neapel haben Scuussnic (1928 a, S. 1) anfangs Oktober 1928 und 
W. und H. Schwartz (1930, S. 217) ebenfalls anfangs Oktober 1928 und 
im Jahre 1929 von Mitte bis Ende September schwärmerbildende Pflan- 
zen gefunden. 

Wie Dost (1929, S. 134) ausführt, sprechen seine Beobachtungen 
in Villefranche dafür, daß im Mittelmeer offenbar die fertile Periode 
gleich nach der heißesten Jahreszeit folgt. Der Zusammenhang der fer- 
tilen Periode als Ganzem mit der Temperatur ist unverkennbar, dagegen 
lassen sich keine direkten Beziehungen der einzelnen Fruktifikations- 
schübe zu diesem Faktor oder anderen Witterungsverhältnissen nach- 
weisen. Innerhalb der fertilen Periode folgen fertile Tage, sowohl nach 
stillem, wie auch nach stürmischem Wetter, nach hellen sonnigen, wie 
nach trüben regnerischen Tagen. 

Die im Vergleich zu zahlreichen anderen mediterranen Algen sehr spät 
im Jahre eintretende Fortpflanzung von Caulerpa ist jedenfalls mit der 
Hauptgrund, daß ihre Entdeckung erst in den letzten Jahren erfolgt ist. 
Die meisten algologischen Untersuchungen an den biologischen Stationen 
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des Mittelmeeres sind wohl in den akademischen Frühjahrsferien durch- 
geführt worden (vgl. auch F. Ovrmanns 1, 412), und nur wenigen Bota- 

nikern ist es früher beschieden gewesen, mehr alseinige Wochen, während 
Monaten, an einer solchen Station ununterbrochen arbeiten zu können, 

wie dies in neuester Zeit glücklicherweise schon einer größeren Anzahl 
von jüngeren Algologen möglich gemacht worden ist. 

DosräL (1929, S. 95) hält auf Grund des einen von WEBER-van Bosse 
im September 1888 an der Küste von Makassar, Celebes, eingesammelten 
Exemplars von C. peltata var. macrodisca mit drei fertilen Scheiben für 
diese Art eine Übereinstimmung mit der Fruktifikationsperiode von 
C. prolifera im Mittelmeer für möglich. Auch sonst scheint ihm ,,die Ent- 
wicklungsperiodizität dieser Alge übereinstimmend zu sein, da auch von 
C. peltata var. macrodisca, die den Eingeborenen als beliebte und zierliche 
Speise bekannt ist, von den Fischern angegeben wird, daß sie zu ge- 
wisser Zeit verschwindet, wie ich dies auch von Villefrancher Fischern 
von Caulerpa prolifera gehört habe“. Außer den Hinweisen auf die Perio- 
dizität der Entwicklung bei der mediterranen C. prolifera, den Angaben 
der Fischer über das Verhalten von C. peltata und einer Angabe von 
OKAMURA über das Fehlen von Stolonen an isoliert wachsenden, winzigen 
Exemplaren von C. ambigua enthält die Monographie der Caulerpen von 
WEBER-VAN Bosse keine weiteren Angaben über Periodizitätserschei- 
nungen im Auftreten und Wachstum tropischer Caulerpen. 

Die eingehenden ökologischen Untersuchungen von SVEDELIUS an den 
Caulerpa-Arten Ceylons (1906) und von BöRGEseEn (1907) an den dänisch- 
westindischen Caulerpen haben gezeigt, daß entgegen früheren An- 
nahmen die Standortsverhältnisse tropischer Caulerpen zwar außer- 
ordentlich verschieden sind, aber bei all dieser Verschiedenheit der 
Standortsbedingungen doch nur wenige Arten periodische Entwicklungs- 
vorgänge zeigen. 

SvEDELIVS hat zunächst festgestellt, daß von den 21 Caulerpen Ceylons einige 
sehr selten sind und erst in wenigen Exemplaren gefunden wurden, andere haben 
beschränkte Verbreitung, kommen dagegen lokal in großer Individuenzahl vor. 
Wieder andere haben weite Verbreitung, und gerade diese, zu denen die von 
WEBER-Vvan Bosse in der Gruppe Claviferae zusammengefaßten Formen (©. clavi- 
fera, uvifera, Chemnit:ia usw.) gehören, kommen in großen, gemischten Beständen 
vor. Die Mehrzahl der ceylonischen Arten besiedeln Felsen und Korallenriffe, 
einzelne davon finden sich gelegentlich und andere Arten konstant auch auf 
sandigem und schlammigem Grund. Die einen leben im tiefen Wasser außerhalb 
der Riffe, andere in der Brandungszone, einzelne werden zur Ebbezeit nahezu, 
vorübergehend wohl auch ganz freigelegt, während die in den Lagunen, zwischen 
Ufer und Riffen, lebenden Formen in einem während Ebbe- und Flutzeit sich 
kaum wesentlich ändernden Wasserstand leben. 

SvepeLius hat 1902/03 während seiner über einen längeren, ununterbroche- 
nen Zeitraum ausgedehnten algologischen Studien auf Ceylon der Feststellung 
der Periodizität und ihrer Ursachen ganz besondere Aufmerksamkeit geschenkt. 
Er ist zum Ergebnis gelangt, daß sich die Komponenten der Algenvegetation des 
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Riffs bei Galle sehr verschieden verhalten. Einzelne, insbesondere kurzlebige 
Arten zeigen eine durch den Monsunwechsel bedingte Periodizität des Auftretens 
überhaupt. Gewisse perennierende Arten mit kräftigen Basalpartien wechseln 
zeitweise die Zweige und zeigen während der Zeit des SW-Monsuns besonders 
reichlich adventive Bildung neuer Zweige. Eine besondere Gruppe bilden die 
Arten, deren Periodizität sich in der Beschränkung der Ausbildung der Fortpflan- 
zungsorgane auf gewisse Zeiten des Jahres äußert. Von den Caulerpen aber zeigt 
(SvepzLıus 1906b, S. 215) nur eine einzige Art, C. verticillata, eine Periodizität 
der Entwicklung, und diese beruht infolge der besonderen Standortsverhältnisse, 
in der Nähe einer Flußmündung, nur indirekt auf dem SW-Monsun, der eine Über- 
sandung der Pflanzen verursacht. Andere Arten und ganz besonders einzelne 
Caulerpen, wie C. clavifera, haben im August während des SW-Monsuns, wie in 
der Zeit des herrschenden NO-Monsuns “vom November bis März dasselbe Aus- 
sehen, zeigen also zunächst in ihrem vegetativen Verhalten keine Spur von 
Periodizitätserscheinungen. 

Dieselbe Unabhängigkeit von der Jahreszeit wie das vegetative 
Wachstum zeigt nun nach meinen Beobachtungen auch die Fortpflan- 
zung durch Schwärmerbildung. Am 12. September 1930, also stark in der 
zweiten Hälfte des SW-Monsuns, fanden wir auf den Korallenriffen Galles 
an zwei verschiedenen, mehrere hundert Meter auseinander liegenden 
Standorten unter mehreren hundert sorgfältig geprüften Pflanzen je 
einen größeren Stock mit vorgeschrittener Netzwerk- und Papillenbildung 
von C. uvifera und einen fruktifizierenden, dichten Rasen von C. imbri- 
cata. Von denselben Arten und ferner von C. clavifera, C. Chemnäitzia 
und C. peltata wurden am Ende der NO-Monsunzeit, in den Tagen vom 
27.—31. März 1931, auf den Korallenriffen Galles, von C. sertularioides 
schon am Tage zuvor am Strande von Colpetty-Colombo einzelne fertile 
Stöcke gefunden. 

An den Küsten der in der Bucht von Batavia besuchten Inseln liegt 
hinsichtlich vegetativer Entwicklung und Fortpflanzung von Caulerpa 
offenbar dieselbe, wenn nicht noch stärker ausgesprochene Unabhängig- 
keit vom Monsunwechsel vor. 

Am 21. November 1930 wurden in der Lagune der Insel Hoorn trotz mehr- 
stündigen Suchens keine fertilen Exemplare von Caulerpa, dagegen prächtig 
fruktifizierendes Material einer üppig entwickelten Halimeda gefunden. Am 
28. November 1930 dagegen gelang die Auffindung fertiler Pflanzen von C. uvifera 
und Chemnitzia auf dem Riff der Insel Edam, während solche von C. sertula- 
rioides und Freycinetii nicht zu entdecken waren. 

C. clavifera wurde am 21. Januar 1931 in der Lagune von Purmerend, sowie 
gleichen Tags auf dem in großen Teilen toten Korallenriff der Insel Onrust frukti- 
fizierend gefunden. Von derselben Art wurden in den folgenden Tagen, vom 22. 
bis 26. Januar, täglich, bald in größerer, bald in kleinerer Individuenzahl fertile 
Stöcke in den verschiedensten Stadien der Schwärmerbildung, mit den ersten 
Anzeichen der Plasmakontraktion bis zu völlig entleerten Stöcken, gefunden und 
eingehend untersucht. Am 12. und 13. Februar 1931 sammelte auf meine Bitte 
hin Herr Dr. K. Bozpisn auf Nusa Kambangan Caulerpen und fixierte für mich 
etwa 15 wohl ausgebildete Pflanzen von C. cupressoides, von denen zwei ein sehr 
fortgeschrittenes Stadium der Netz- und Papillenbildung aufwiesen. Auch eine 
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zweite Exkursion nach Edam ergab am 23. Februar 1931 nach angestrengtem, 
längerem Suchen einige fertile Pflanzen von C. uvifera, peltata und Anfangs- 
stadien der Fruktifikation von C. cupressoides, während alle untersuchten Stöcke 
von C. Freycinetii wiederum steril waren. Ebenso konnte am 24. Februar 1931 
auf Onrust wieder ein ziemlich reiches Material verschiedener Entwicklungs- 

stadien der Fruktifikation von C. clavifera eingesammelt werden, an dem in 
Batavia und in Buitenzorg eingehende Untersuchungen angestellt werden konn- 

ten. Auch am 8. und 9. März 1931 wurde auf Onrust nochmals nach fruchtendem 
Material von C. clavifera gefahndet und eine Anzahl Stöcke mit Anfangsstadien 
der Netzbildung gefunden. Sie blieben nachher im Laboratorium mehrere Tage 
ohne Fortschritte im Verlauf der Schwärmerbildung und führten erst am 16. bis 
18. März die Schwärmerbildung vollständig durch. Schließlich sei noch daran er- 
innert, daß der 1906 gemachte erste Fund fertiler C. uvifera auf Edam am 24. April 
gemacht worden ist und damit also die Möglichkeit zur Fertilisierung für C. 
clavifera und uvifera in der Bucht von Batavia für November bis Ende April, 
für Ceylon und Java zusammen sogar für August bis Ende April feststeht. Unter 
den tropischen Caulerpen gibt es also wohl Arten, die während des ganzen Jahres 
in Fruktifikation getroffen werden können. 

Fertile Pflanzen sind aber an den besuchten Standorten der ceylo- 
nischen und javanischen Küsten wohl niemals in größerer Zahl vorhan- 
den. Die Verhältnisse liegen darin offenbar anders als bei C. prolifera, 
bei welcher infolge der Zusammendrängung der Fruktifikation auf die 
Dauer eines Monats die Fruktifikation schubartig an einer größeren Indi- 
viduenzahl eines Standortes gleichzeitig durchgeführt wird, so daß nach 
DosräL (1929b, S. 86) fertile Pflanzen stellenweise 5 und mehr Prozent 
des Bestandes ausmachen und gelegentlich leicht zu Hunderten gesammelt 
werden können. Das ist nun nach unseren Erfahrungen bei den tropi- 
schen Arten sicher nicht der Fall. Während der etwa 20 Tage, an welchen 
wir, begonnen am 12. September 1930 bis zum 9. März 1931, auf Ceylon 
und auf Java Caulerpa sammelten, haben wir, meine Frau und ich, zu- 
sammen mit ein bis drei eingeborenen Fischern täglich niemals mehr 
als einige wenige fertile Pflanzen, ein einziges Mal auf Onrust 10 fertile 
Exemplare derselben Art, von C. clavifera, gefunden, trotzdem wir jedes- 
mal 3—4 Stunden ununterbrochen sammelnd und untersuchend im 
Wasser tätig waren. Zwar war die Ausbeute an einzelnen Tagen und für 
die einzelnen Arten verschieden, die Möglichkeit schubartiger Fertili- 
sierung ist also nicht völlig ausgeschlossen, sie erfaßt aber jedenfalls nie- 
mals einen größeren Prozentsatz der Bestände, und trotz eifrigen Suchens 
waren auch niemals größere Gruppen entleerter Stöcke auffindbar. Ich 
glaube nicht, daß spätere Untersuchungen an denselben Arten und Stand- 
orten zu einem wesentlich anderen Ergebnis führen werden. Würden 
schubartig größere Bestände fertilisiert, so müßten wohl die erfahrenen 
Algologen WEBER-van Boss, SVEDELIUS und BöRGESEN, von denen sich 
erstere während langer Reisen an zahlreichen Küstenpunkten des ma- 
layischen Gebietes, die beiden letzteren während längerer Aufenthalte 
in den Gebieten ihrer floristisch-ökologischen Studien, auf diese Stadien 
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infolge ihrer größeren Häufigkeit schließlich doch aufmerksam geworden 
sein. Von A. WEBER-VAN Bosse, der Entdeckerin des fertilen Stadiums 
von C. peltata var. macrodisca, wissen wir überdies, daß sie durch ihren 
ersten Fund direkt veranlaßt worden ist, während ihrer Teilnahme an 
der Siboga-Expedition mit ganz besonderer Aufmerksamkeit nach ähn- 
lichen Fortpflanzungsstadien der Caulerpen zu suchen. Resigniert be- 
richtet sie aber (1901, S. 28): ,,Ma collection de Caulerpes est grande et 
aisément j'aurai pu doubler ou tripler le nombre de mes échantillons 
séchés, si le temps ne m’avait manqué pour en sécher davantage. Mais 
quoique le nombre des spécimens qui ont passé par mes mains, soit si 
grand, et quoique je me sois donné une peine infinie pour découvrir une 
fructification quelconque, jamais je n’ai trouvé trace d’organes reproduc- 
teurs.“ Sie halt infolgedessen ihren früheren Fund für ein vereinzeltes 
Vorkommnis und glaubt der Ansicht von REINKE zustimmen zu müssen, 
daB die Fortpflanzung der Caulerpen ausschlieBlich auf dem Wege der 
vegetativen Reproduktion erfolge. Diese Zustimmung fällt ihr aber doch 
sehr schwer, und sie schrankt sie wieder ein mit dem Satze: ,,Si toutefois 
une reproduction par spores existe dans l’une ou l’autre espèce de cette 
grande famille, ce sera pourtant toujours l’exception. La facilité avec 
laquelle les Caulerpes se multiplient végétativement et varient sous des 
influences qui échappent à notre perspicacité, est à mon sens un indice 
de plus qu’une reproduction sexuée ou par spores leur fait défaut.‘ 
SvEDELIus (1906) und BöRGEsEN (1907) erörtern auf Grund ihrer 
ausgedehnten Studien eingehend die Möglichkeiten der Formen-Neubil- 
dung in der Gattung Caulerpa, nehmen aber in ihren Ausführungen weder 
Bezug auf den ihnen unzweifelhaft doch bekannt gewesenen Fund von 
WEBER-vAn Bosse, noch treten sie sonst irgendwie auf die Frage der 
Fortpflanzung der Caulerpen ein. Aus gelegentlichen Bemerkungen (vgl. 
z. B. SveneLrus 1906, S. 99, „As no other propagation than by short 
formation occurs in the Caulerpas every kind of variation due to bastard 
formation is, of course, absolutely out of the question“) ist aber doch zu 
ersehen, daß sie offenbar eine andere Fortpflanzungsmôglichkeit als durch 
vegetative Propagation für ausgeschlossen halten. Trotzdem ist mit 
Sicherheit anzunehmen, daB ihnen die auffälligen Veränderungen der 
Pflanzen während der Fertilisierung nicht entgangen wären, sofern diese 
an den von ihnen besuchten und gründlich durchforschten Standorten 
schubartig größere Bestände oder auch nur eine größere Anzahl von In- 
dividuen innerhalb einzelner Bestände gleichzeitig ergreifen würde. 
Da dies offenbar nicht der Fall ist, erübrigt sich vorderhand auch eine 
eingehende Erörterung der Frage nach der Induktion der Gamomorphose 
durch äußere Faktoren. Die durch den Monsunwechsel bedingten Ver- 
änderungen der Standortsverhältnisse sind dabei, da die Fertilisierung 
während des ganzen Jahres möglich ist, offenbar nicht maßgebend. Eine 
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ausschlaggebende Beeinflussung erfolgt also wahrscheinlich weder durch 
die an sich nicht sehr starken Temperaturänderungen des Wassers, des 
Salzgehaltes infolge von Regen und Strömungsverhältnissen, Änderungen 
der Belichtungs- und Ernährungsverhältnisse, Verschiedenheiten der Gas- 
versorgung in größerer Tiefe, auf der Oberfläche zur Ebbezeit seichter, 
lebender und toter Riffe usw. Ebensowenig konnte eine Beziehung zum 
Mondwechsel, zu den durch Ebbe und Flut bedingten Änderungen der 
Standortsverhältnisse nachgewiesen werden. Der Umstand, daß vor 
allem von C. clavifera, aber sehr wahrscheinlich auch von C. uvifera, 
Chemnitzia, peltata und imbricata, sowohl an den Felsen des Ufers, in 
dem zur Ebbezeit 2 dm bis 2m tiefen Wasser der Lagunen und auf 
den zur Ebbezeit nur noch von niedrigen Wasserschichten bedeckten 
Riffen innerhalb größerer Bestände, unter Hunderten von Pflanzen, 
immer nur vereinzelte in fertilem Zustande angetroffen werden, spricht 
dafür, daß durch bloße Standortsbeobachtungen dem Problem der Aus- 
lösung der Gamomorphose jedenfalls nicht beizukommen und Auf- 
schluß nur vom Experiment zu erwarten sein wird. 


4. Die Laboratoriumskultur tropischer Caulerpen. 
Die mediterrane C. prolifera läßt sich außerhalb der natürlichen 
Standorte sehr leicht kultivieren. Wie zahlreiche andere Botaniker habe 
ich, während meiner Neapler Frühjahrsaufenthalte in den Jahren 1902/03 
und nochmals 1914, zahlreiche Pflanzen vom Standort weg in Aquarien, 
größeren und kleineren Glasgefäßen in der Zoologischen Station kulti- 
viert. Diese und andere Siphoneen, auch Udotea, deren Kultur Schussnıe 
(1929 b, S. 266) nicht gelungen zu sein scheint, wurden sodann noch 
monatelang in Zürich weiter kultiviert. Die Ansprüche an die künstliche 
Kultur sind dabei auSerordentlich bescheiden. Zur Kultur verwendete 
ich schon damals Neapler Meerwasser, rein und in verschiedenem Ver- 
hältnis gemischt mit „künstlichem‘‘ Meerwasser. Als Kulturgefäße ge- 
nügen Aquarien oder weite Glasdosen von 1—5 1 Inhalt. Durchlüftung 
des Wassers ist überflüssig oder sogar schädigend, und die Entwicklung 
der Pflanzen verläuft normal, sofern sie durch Aufstellung an einem 
Nordfenster oder gute Schattierung hinter Paraffinleinwand gegen direk- 
tes Sonnenlicht geschützt sind 
Ähnliche Möglichkeiten der Kultur, so einfach sie im europäischen 
Laboratorium erscheinen, sind an tropischen Standorten kaum vor- 
handen und nur unter Aufbietung verhältnismäßig großer Mittel selber 
zu realisieren. Soweit ich die Literatur übersehe, liegen noch gar keine 
Angaben über Kulturversuche mit tropischen Caulerpen und anderen 
Siphoneen vor. In den Arbeiten von Frau WEBER-van Bosse fehlen An- 
gaben über Beobachtungen an kultivierten Pflanzen vollständig. Sve- 
DELIUS (1906, S.99) und BöRrGEsen (1907, S. 16) betonen bei der Be- 
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sprechung der Variabilitätsprobleme die Notwendigkeit experimenteller 
Untersuchungen an Kulturen für ein weitergehendes Verständnis der 
Caulerpen, heben aber auch die Schwierigkeiten solcher Experimente und 
Kulturen hervor ,,which the traveller in the Tropics has difficulty in 
arranging“. 

Meine wissenschaftliche Reiseausriistung umfaBte daher auch die fiir 
Algenkulturen unumgänglich notwendigen GlasgefaBe in verschiedenen 
Größen und in genügender Zahl und ermöglichte in wenig mehr als einer 
Stunde die Einrichtung eines einfachen Laboratoriums in Galle auf Ceylon 
(wo das Ceylon Marine Laboratory, in welchem SvEDELIUS seinerzeit 
seine Untersuchungen durchgeführt hatte, leider nicht mehr bestand) 
in einem Hotelzimmer, auf der Insel Onrust in einer wind- und regen- 
geschützten großen Veranda der Quarantänestation. In Batavia wurde 
mir für meine Algenkulturen und die Durchführung der Versuche ein 
großer Arbeitsraum des zoologischen Laboratoriums am alten Hafen der 
Stadt zur Verfügung gestellt. Nachdem sich gezeigt hatte, daß die Ver- 
suchspflanzen auch ohne Schaden 65 km Autofahrt nach Buitenzorg er- 
trugen, konnten die Versuche noch mehrmals in dem alle Bequemlich- 
keiten der europäischen Laboratorien bietenden Treublaboratorium des 
berühmten botanischen Gartens durchgeführt werden. 

Nach Überwindung der selbstverständlich vorhandenen Schwierigkeiten und 
einigen ersten mißglückten Versuchen gestalteten sich Einsammlung und Kultur 
der Caulerpen, auch anderer Siphoneen, sehr einfach. Die zur Kultur bestimmten 
Pflanzen, also vor allem solche mit Stadien eingeleiteter Gamomorphose, wurden 
möglichst sorgfältig vom Standort losgelöst. Bei Pflanzen des sandigen Grundes 
ist dies sehr leicht, schwieriger dagegen für die an Felsen, auf toten Riffpartien 
und am schwierigsten für die auf lebenden Korallen und Schwämmen lebenden 
Pflanzen. Da geht es ohne Beschädigung der Thalli, zum mindesten der Rhizoi- 
den, nicht wohl ab. Jede Pflanze wurde nach der Loslösung und vorläufigen 
Reinigung sofort in ein Glasgefäß mit 1—3 Liter Wasser vom Standort isoliert. 
Nur die zum Trocknen als Belegexemplare und zum Fixieren für statistische 
Untersuchungen bestimmten Pflanzen wurden zu mehreren in demselben Ge- 
fäß mitgenommen; für die zytologischen Untersuchungen wurde das Material am 
Standort selbst fixiert. 

Als Vorbereitung für die Caulerpa-Kultur erfolgt schon am Standort 
eine vorläufige, sorgfältiger nachher im Laboratorium die definitive Rei- 
nigung der Pflanzen. Vor allem gilt es, Schlamm und Sand mit ihren 
Insassen, sowie größere Tiere zu entfernen, da deren Absterben und die 
rasch einsetzenden Verwesungsvorgänge unfehibar auch das Absterben 
der Algen nach sich ziehen. Versuchsweise wurden nach den ersten Ex- 
kursionen nach Hoorn und Edam im zoologischen Laboratorium in Ba- 
tavia auch die zur Verfügung stehenden, durchlüfteten, größeren Aqua- 
rien mit einzelnen Pflanzen beschickt. Einige Formen gediehen darin 
nicht weniger gut als im unbewegten und nicht durchlüfteten Wasser 
kleinerer Gefäße. Für die Untersuchungen über Fertilisierung da- 
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gegen erwiesen sich die durchlüfteten Aquarien als völlig ungeeignet, 
die normale Durchführung der Gamomorphose unterblieb und die Pflan- 
zen starben zumeist.ab. Von jeder Exkursion wurde mit den eingesam- 
melten Pflanzen noch in besonderen Gefäßen frisches, klares Meerwasser 
ins Laboratorium gebracht. Die gereinigten Pflanzen wurden in den 
Kulturgefäßen mit oder ohne Sandunterlage in frisches Meerwasser ge- 
setzt und entwickelten sich in der Folge bei Aufstellung in 1/,;—1 m Ent- 
fernung vom Fenster durchaus normal. Versuche mit künstlicher und 
also auch mit andauernder Beleuchtung konnten nicht angestellt werden. 

C. prolifera erzeugte nach ZIMMERMANN (1929, S. 671) bei Aquarien- 
kultur in Neapel 1924 in 20 Tagen 12—25 cm Zuwachs der Rhizome, 1925 
in 33 Tagen 23—36 cm. Bei Dauerbelichtung sank das Wachstum in- 
takter Kriechtriebe (Rhizome) nicht unter 7 mm täglich, stieg aber ge- 
legentlich bis über 18 mm. Die tropischen Caulerpen zeigen ein noch be- 
deutend stärkeres Wachstum. Die Rhizome kräftiger Stöcke von 
C. clavifera erzeugten in meinen Kulturen häufig von abends 6 Uhr bis 
morgens früh einen Zuwachs von 20 mm, und die Vegetationspunkte 
einzelner Pflanzen lieferten in 5 Tagen ein Rhizom von 12—15 cm 
Länge mit zwei bis drei neuen Assimilatoren und mehreren Rhizoiden- 
trägern mit reich verzweigten Rhizoiden. 

Sofern Fäulnis ausbleibt, dauert in solchen Gefäßen mit 1 bis 51 Inhalt 
normales Wachstum ohne Wasserwechsel 8—14 Tage lang an. Während 
die natürlichen Standorte der Caulerpen oft durch starken Gaswechsel 
ausgezeichnet sind, und die Caulerpen überall, wo sie zusammen mit 
lebenden Korallen vorkommen, in besonders sauerstoffreichem Wasser 
leben (vgl. z. B. VERWEY 1929, S. 21), zeigen also die künstlichen Kul- 
turen, daß diese intensive Durchlüftung des umgebenden Wassers nicht 
zu den absolut notwendigen Lebensbedingungen der Caulerpen gehört. 
Auch in Bezug auf die Temperatur sind die Caulerpen offenbar viel 
weniger empfindlich als andere Komponenten ihrer Lebensgemeinschaft. 
Die Wassertemperatur beträgt an den besuchten Standorten im Mittel 
wohl 30°C. Schwankungen innerhalb nicht sehr weiter Grenzen, zwischen 
26° und 32°C, werden wohl überall häufig sein. Während aber die Cau- 
lerpen und andere Algen diesen Wechsel ohne weiteres ertragen, sind die 
Korallen viel empfindlicher, und Temperaturen um 329 C sind nach den 
Untersuchungen von VERWEY für die Korallen schon zu hoch und rufen 
pathologische Veränderungen hervor. 

In kleinere Glasgefäße eingesammelte Algen dürfen wegen der Gefahr 
übermäßiger Erwärmung nicht am Ufer der Sonne ausgesetzt werden. 
Sie verbleiben während der Dauer der Einsammlung an geschützter Stelle 
unter Wasser und auch während des Abtransportes zum Laboratorium 
soll eine direkte Besonnung möglichst vermieden werden. Auf Onrust 
verblieb die Temperatur des Wassers, die am Standorte wie die Luft- 
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temperatur am Schatten ziemlich gleichmäBig 30° C betrug, auch in den 
Kulturen völlig unverändert. Bei den Versuchen im Laboratorium von 
Batavia sank in den Kulturen die Temperatur auf 28° C, in Buitenzorg 
gelegentlich sogar auf 26— 279 C. 

Für viele Untersuchungen, vor allem auch zur Erleichterung der 
photographischen Aufnahme charakteristischer vegetativer Sprosse und 
der Stadien der Gamomorphose, wurde die Zerlegung größerer Thalli in 
Teilstücke und deren Individualkultur notwendig. Für C. prolifera ist 
längst bekannt, daß sie auch größere mechanische Verletzungen verhält- 
nismäßig leicht erträgt und Zerlegungen und Amputationen mit Skalpell 
oder Schere ohne nachteilige Wirkung vorgenommen werden können. 
Schon Janse (1906, S. 395) hat eine für die Materialvorbereitung zu Re- 
generationsstudien besonders geeignete Methode beschrieben, die später 
vielfach zur Anwendung gekommen ist. ZIMMERMANN (1929, S. 672) 
brachte sie zur Anwendung, indem er die künftigen Schnittstellen zu- 
nächst mit dem Messerrücken durch einen kräftigen Druck abklemmte. 
„Dadurch bildete sich im Innern der ‚Zelle‘ ein Plasmapfropf an der 
gedrückten Stelle und schon 1 Minute später konnte man an dieser Stelle 
den Schnitt ausführen, ohne daß Protoplasma auslief.‘ Da die Empfind- 
lichkeit der Algen in fruktifizierenden Stadien bedeutend erhöht ist, 
brachte ich selbst eine schon bei meinen früheren Siphoneenstudien ge- 
übte doppelte Unterbindung um die geplante Schnittstelle mit starken 
Seidenfäden wieder zur Anwendung. Fadenschlingen wurden im Ab- 
stand von 2—3 mm um das Rhizom gelegt, stark zugezogen und das 
Zwischenstück hernach durchschnitten. Die Methode hat sich auch für 
die tropischen Caulerpen vorzüglich bewährt. Auch unter Lupe und 
schwacher mikroskopischer Vergrößerung wurden seitlich der unter- 
bundenen Stellen keine Veränderungen des bereits mobilisierten Proto- 
plasmas wahrgenommen, und in den meisten Fällen wurde in den iso- 
lierten Teilstücken die Gamomorphose durchaus normal und völlig gleich- 
zeitig mit dem Rumpf desselben Thallus durchgeführt. 

So kann gesagt werden, daß die tropischen Caulerpen und ebenso 
andere tropische Siphoneen sich ebenso leicht wie die mediterranen For- 
men kultivieren lassen, und es ist möglich, daß das Studium der eigen- 
artigen Wachstums- und Formbildungsvorgänge dieser Pflanzen, ebenso 
die vollständige Lösung des Problems ihrer Fortpflanzung vielleicht leich- 
ter und rascher als an den mediterranen Formen in den Tropen zum Ziele 
führen wird. Schon meine ersten Versuche haben gezeigt, daß bei mehre- 
ren Arten die sorgfältige Überführung von Pflanzen mit eingeleiteter 
Gamomorphose in Kultur die normale Durchführung des Vorganges 
nicht unterbricht und weiter, daß in der Kultur der ganze Vorgang der 
Gamomorphose auch an äußerlich noch durchaus vegetativ scheinenden 
Pflanzen spontan ausgelöst und normal durchgeführt wird. Wiederholte 
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Kultur einer größeren Zahl fertilisierter Pflanzen derjenigen Art, welche 
während meiner Beschäftigung mit den Caulerpen am häufigsten fertil 
zur Verfügung stand, C. clavifera, führte zur Feststellung unzweifelhafter 
Anisogamie und Diöcie. 


5. Anisogamie und Diöcie von Caulerpa clavifera. 
C. clavifera wurde vom 21. Januar bis 10. März 1931 zu wiederholten 
Malen und in größerer Individuenzahl in fruktifizierendem Zustande am 
Strande der Insel Onrust gesammelt. Sie übertrifft hier auf den lebenden 
und toten Riffen der Ost- und Nordküste alle anderen Caulerpen an 
Häufigkeit des Vorkommens und bildet vielorts förmliche Rasen von 
mehreren Quadratmetern Fläche. Der Wachstumstypus ist recht gleich- 
mäßig, von demjenigen der auf Edam vorkommenden C. wvifera auf- 
fallend verschieden. Von einzelnen Abweichungen vom Typus der Art 
wird später noch die Rede sein. Ein achttägiger Aufenthalt auf Onrust, 
der meiner Frau und mir durch Vermittlung von Dr. J. VERWEY und 
durch die Gastfreundschaft von Herrn und Frau STEINFURTE, die der 
auf dieser Insel untergebrachten Quarantänestation vorstehen, hat als 
Hauptergebnis die Entdeckung der Anisogamie und Diöcie von Caulerpa 
clavifera gezeitigt. 
Schon auf der Hinfahrt nach Onrust wurde am 21. Januar vormittags 
10 Uhr C. clavifera in der Lagune der Insel Purmerend aus ungefähr 1 m 
Tiefe eingesammelt. Von vier größeren, reich verzweigten und zahlreiche 
Assimilatoren tragenden Pflanzen war eine in vorgeschrittenem Stadium 
der Schwärmerbildung. Netz- und Papillenbildung waren über die ge- 
samte Länge des mindestens 25 cm langen Rhizoms, über alle seine Aus- 
zweigungen und auf allen Assimilatoren gleichmäßig erfolgt. Auch der un- 
gefähr 1,5 cm lange, noch keine Seitenglieder tragende Scheitel des Rhi- 
zoms zeigte oberseits zahlreiche kurze Papillen, einige derselben auf 
grünen Punkten innerhalb weißer Höfe. Die blasenférmigen Ramuli der 
Assimilatoren trugen zumeist ein bis zwei gegen 5 mm lange Papillen, 
auf einigen Assimilatoren betrug die Papillenzahl drei bis fünf je End- 
verzweigung. Die Beobachtungen an dieser Pflanze, die isoliert in einem 
Vierlitergefäß verblieb, ergaben Anhaltspunkte für die Methodik der sich 
anschließenden weiteren Untersuchungen. Folgenden Morgens früh war 
die Entleerung des Thallus noch nicht erfolgt, dagegen war das Maschen- 
netz verschwunden, Assimilatoren und Rhizom erschienen fast gleich- 
mäßig grün, in der Intensität und Art der Färbung allerdings weitgehend 
vom vegetativen Thallus verschieden. Nach Unterbindung mit Seiden- 
fäden wurden vom Hauptrhizom mehrere Seitenzweige mit je einigen 
Assimilatoren abgeschnitten und auf Tellern in frischem Meerwasser 
isoliert. Wenige Minuten nachher quollen aus den Scheiteln der sich 
öffnenden Papillen, mit bloßem Auge sichtbar, grüne Wolken heraus, die 
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sich langsam auf den Tellergrund senkten und sich hier in dichten Schich- 
ten ansammelten. Ein mit der Pipette auf den Objektträger isoliertes 
Tröpfchen ließ schon bei etwa 350facher Vergrößerung die Unzahl rasch 
beweglicher Schwärmer mit Chromatophor und Augenfleck erkennen. 
Aus den austretenden grünen Wolken und dem sich bildenden Nieder- 
schlag erfolgte die Ausbreitung der Schwärmer im unbewegten Wasser 
außerordentlich langsam. Die geringste Erschütterung genügte aber, 
um die Mischung rascher vorschreiten zu lassen und die Schwärmer in 
der Kultur so gleichmäßig zu verteilen, daß die ganze Kulturflüssigkeit 
hellgrün gefärbt war. Die Entleerung der keulenförmigen Ramuli und 
ebenso der Rhachis der Assimilatoren war im Verlaufe weniger Minuten 
vollzogen. Der entleerte Thallus erschien hierauf hellgelb, die Assimila- 
toren sanken während der Entleerung etwas zusammen und zeigten, ähn- 
lich wie das sich ebenfalls entleerende Rhizom, einzelne Längsfalten, die 
sich später wieder etwas ausglichen. Die Papillen waren an den ent- 
leerten Thallusstücken auf ungefähr halbe Länge verkürzt. 

Eine am Abend desselben Tages auf Onrust selbst eingesammelte 
fertile Pflanze war offenbar im Verlaufe der Gamomorphose stark gestört 
worden. Es wurden über Nacht an diesem Thallus einige desorganisierte 
Teile durch deutliche Pfropfbildung von den gesund gebliebenen Teilen 
abgegrenzt, in welchen die Bildung der Papillen und die Umwandlung 
des Inhalts in Schwärmer weiter vorgeschritten war. Es kam dieser 
Thallus aber erst in der Morgenfrühe des 23. Januar zur Entleerung, 
nachdem einzelne Papillen bis zu 1 cm Länge herangewachsen waren. 
Bei der Entleerung wurden neben normalen Schwärmern auch größere 
und kleinere Gruppen unfertig gebliebener Schwärmer und unregelmäßige 
Ballen vegetativen Zellinhaltes ausgestoßen. 

Die an den nächsten Tagen gemachten Funde ergaben, daß am Stand- 
ort selbst Papillen- und Netzwerkbildung zeitlich verschieden verlaufen. 
Bei den einen Individuen sind bereits deutliche Papillen angelegt, wäh- 
rend das Plasma noch gleichmäßige Verteilung zeigt und erst nachher 
zur Maschenbildung übergeht, an anderen Stöcken erfolgen Maschennetz- 
und Papillenbildung fast synchron, auch die Papillenbildung kann stark 
im Verzug sein. 

Am 25. Januar waren Morgens früh vier verschiedene Pflanzen fast 
völlig entleert. In allen vier Gläsern war der Thallus von einer dichten 
grünen Wolke umgeben und ein starker grüner Bodensatz vorhanden. 
In der Färbung war ein deutlicher Unterschied feststellbar. Drei Kul- 
turen waren hell smaragdgrün und enthielten einen ebenfalls rein sma- 
ragdgrünen Bodensatz. Die vierte Kultur dagegen zeichnete sich durch 
eine gelblichgrüne Färbung und einen deutlich bräunlichgrünen Belag 
unter der entleerten Pflanze aus. Den Farbunterschieden der Kulturen 
entsprachen Unterschiede in Aussehen und Größe der Schwärmer. Die 
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Schwärmer der gelblichgrünen Kultur waren breiter, ihr Chromatophor 
ebenfalls von bräunlichgrüner Färbung, die Schwärmer der drei smaragd- 
grünen Kulturen dagegen schmäler und mit kleinerem hellgriinem Chro- 
matophor. Die ersteren bewegten sich langsam, letztere schneller. Nach 
der Übertragung größerer Schwärmermengen in Uhrschalen behielten sie 
während Stunden ihre verschiedene Bewegungsart bei. Die größeren 
Schwärmer kamen eher zur Ruhe als die schmäleren, von denen viele 
noch am Abend desselben Tages unvermindert beweglich waren. Nach 
Mischung von Tropfen mit größeren und kleineren Schwärmern wurde 
die Bewegung der Schwärmer bald eingestellt, sowohl in der Uhrschale 
wie in den Beobachtungstropfen feuchter Kammern. Die mikroskopische 
Untersuchung solcher Schwärmermischungen zeigte bewegungslose 
Zweiergruppen aus je einem großen und einem kleinen Schwärmer, sowie 
bewegungslose Stadien mit zwei Chromatophoren auf gegenüberliegenden 
Seiten des kugeligen Körpers, also mit Zygotencharakter. Mischung der 
Schwärmer des gleichen Typus von verschiedenen Pflanzen blieb ohne 

Der Verlauf der Verschmelzung selbst konnte nicht verfolgt werden. 
Die zur Ruhe gekommenen einzelnen Gameten beider Geschlechter und 
ebenso die hypothetischen Verschmelzungsprodukte, die sich am Grunde 
der Kulturgefäße, in Embryo- und Uhrschalen festgesetzt hatten, blieben 
während mehrerer Wochen, bis zum Abbruch der Versuche am 18. März 
1931, in unveränderter Größe und Inhaltsbeschaffenheit, also offenbar 
völlig gesund erhalten. In dieser Hinsicht stimmen die Ergebnisse der 
Untersuchungen an C.clavifera wiederum mit denjenigen DostäLs 
(1929 e) an C. prolifera weitgehend überein. Seine Angaben beziehen sich 
allerdings, nachdem alle Kopulationsversucheergebnislosgeblieben waren, 
ausschließlich auf die frei zur Ruhe gekommenen Schwärmer: „Dans 
aucun cas je n’ai pu constater des copulations ou des formations de 
zygotes; les spores conservaient toujours leur forme caract£ristique et 
montraient nettement un chloroplaste arrondi dans leur partie renflee, 
ainsi que le noyau bien colorable. Du reste les zoospores sont souvent 
très résistantes, j’aipu en garder, lors de mes études antérieures, 3 mois 
ou même davantage sans pouvoir obtenir de traces des plantes nouvelles.“ 

Die Beobachtungen an C. clavifera vom 25. Januar 1931, deren Rich- 
tigkeit sich in den nachfolgenden Tagen auf Onrust selbst und hernach 
bei Wiederholung der Versuche an weiterem Material von Onrust in Ba- 
tavia und Buitenzorg bestätigen lieB, zeigen also, daB bei C. clavifera die 
Schwärmer verschiedener Individuen verschieden sind und in morpho- 
logischer und physiologischer Hinsicht sich als Makro- und Mikrogameten 
verhalten. Die Darlegung der durch Zeichnungen zu belegenden Unter- 
schiede der beiderlei Gameten soll, wie ihr Entwicklungsgang und 
anderes mehr, der ausführlichen Arbeit vorbehalten bleiben. Dagegen sei 
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noch erwähnt, daß es in der Folge auch noch gelang, die Makro- und 
Mikrogameten liefernden Individuen schon vor der Gametenentleerung 
zu erkennen und als Mikro- und Makrogametenbildner, männliche und 
weibliche Pflanzen, zu bestimmen. Makrogameten liefernde weibliche 
Pflanzen fallen schon zu Beginn der Gamomorphose durch helle, gelblich- 
grüne Färbung auf. Das Netzwerk kommt nicht so scharf zur Ausbildung, 
wie dies an den smaragdgrünen männlichen Pflanzen der Fall ist, und die 
Anzahl der Papillen bleibt an den weiblichen Pflanzen konstant geringer 
als an den männlichen. Diese Unterschiede sind am Rhizom allerdings 
nicht so gut wahrnehmbar als an’ den im vegetativen Zustand gleich- 
mäßig grün gefärbten Assimilatoren. Diejenigen der weiblichen Pflanzen 
tragen auf den keulenförmigen Ramuli ein bis zwei, diejenigen der männ- 
lichen Pflanzen dagegen zwei bis fünf oder noch mehr Papillen. Sehr wahr- 
scheinlich wird die Messung einer größeren Zahl von Papillen auch nach- 
weisen lassen, daß die Papillen weiblicher Pflanzen durchschnittlich etwas 
länger und breiter sind als diejenigen der männlichen Pflanzen. 

Bei den späteren Versuchen fand die Entleerung der Gameten fast 
durchwegs morgens zwischen 6 und 8 Uhr statt. Sie dauert auch an 
größeren Thalli kaum eine Stunde bis zur völligen Entleerung. Die der 
Entleerung der Gameten vorausgehende Verquellung des Scheitels der 
Papillen findet während der Nacht statt. Da auf Onrust und in Batavia 
keine Untersuchungen während der Nacht vorgenommen werden konn- 
ten, war die Beobachtung dieses Vorganges erst nach Verlegung der 
Untersuchungen nach Buitenzorg möglich. Das Platzen der Papillen- 
scheitel, das Austreten des Schleimes und die Bildung der eigenartigen 
Gallertkügelchen, die gelegentlich bald abfallen und durch neue ersetzt 
werden, wurde zwischen 2 und 4 Uhr nachts verfolgt und auch photo- 
graphisch festgehalten. Zeitlich stimmen also die Entleerungsvorgänge 
bei C. clavifera und auch den anderen untersuchten tropischen Arten mit 
denjenigen der mediterranen C. prolifera überein. Das Öffnen der Pa- 
pillen ist für diese Art von DosrTÂL ebenfalls nachts zwischen 12 und 
4 Uhr und das Austreten der Gameten morgens zwischen 5.30 und 6 Uhr 
festgestellt worden (1929 b, S. 1). 

Weniger eingehend als an C. clavifera konnte die Gamomorphose an 
den anderen erwähnten Arten verfolgt werden, an C. uvifera, peltata, 
cupressoides. Die Vorgänge spielen sich bei diesen Arten im großen gan- 
zen wohl ähnlich ab wie bei C. clavifera. Da in den Kulturen zufälliger- 
weise niemals mehrere Individuen derselben Art am gleichen Tage zur 
Gametenentleerung kamen, konnten Unterschiede in der Färbung des 
Gametenmaterials und in der Beschaffenheit der Gameten nicht mit 
völliger Sicherheit festgestellt werden. Es muß also dahingestellt bleiben, 
ob diese Arten ebenfalls anisogam sind, oder ob neben anisogamen Arten, 
wie dies innerhalb der Algen in verhältnismäßig engen Verwandtschafts- 
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kreisen nicht allzu selten ist, auch bei Caulerpa noch Isogamie vorkommt. 
Da indessen bei den Siphonales (vgl. H. Knrzr 1928, S. 132) bisher kein 
Fall von Isogamie bekannt ist, diirfte die Wahrscheinlichkeit ihres Vor- 
kommens bei Caulerpa auch nicht groB sein. 

Bringen also meine Untersuchungen das Problem der Fortpflanzungs- 
vorgänge auch für die tropischen Caulerpen noch nicht zu einem befrie- 
digendem AbschluB, so zeigen sie doch die Wege, auf welchen weitere 
Aufschliisse zu erhalten sein werden. Nicht nur die Fortsetzung der am 
Standort begonnenen Gamomorphose ist in der Kultur möglich, sie kann 
in der Kultur auch an noch völlig vegetativ erscheinenden Pflanzen spon- 
tan eintreten und völlig normal durchgeführt werden. Für die Kulturen 
wie für die Pflanzen am Standort selbst gilt der Satz, daß jeder Thallus 
als Ganzes, von seinen ältesten Partien bis zu den Vegetationspunkten 
des Rhizoms, gleichzeitig sein gesamtes chlorophyllhaltiges Plasma zur 
Gametenbildung mobilisiert. Eine Beschränkung der Gametenbildung 
auf einzelne Thallusstücke, also z. B. auf die älteren Partien, ist in keinem 
Falle festgestellt worden. Der Gametenbildung vorausgehend wird im 
ganzen Vegetationskörper das vegetative Wachstum eingestellt, und alte 
und junge Teile des Rhizoms gehen gleichmäßig zur Plasmanetzbildung 
und zur Anlage von Papillen über, von denen einzelne selbst an den 
Scheiteln des Rhizoms zur Anlage kommen. Der Gedanke drängt sich 
unwiderstehlich auf, daß an der Auslösung der Gamomorphose offenbar 
besondere Stoffe beteiligt sind, die infolge des nichtzellulären Baues von 
Caulerpa leicht und gleichmäßig im Gesamtplasma verteilt werden kön- 
nen und dieses zu übereinstimmendem Verhalten stimulieren. Viel- 
leicht wird es späteren Untersuchern möglich werden, diese Stoffe aus 
fruktifizierenden Pflanzen zu extrahieren und zur Fortpflanzungs- 
erregung rein vegetativer Pflanzen zu verwenden. Technisch würden 
solche Injektionsversuche infolge der besonderen Organisation des Cau- 
lerpa-Thallus leicht fallen. Daß Injektionen nicht schädlich wirken und 
selbst injiziertes Plasma innerhalb des Schlauches einer anderen Art nicht 
abstirbt, sondern sich erhalten kann, habe ich selbst bei den 1914 be- 
gonnenen aber nicht zum Abschluß und zur Publikation gekommenen 
Versuchen mit Bryopsis-, Derbesia-, Codium-Arten und anderen Sipho- 
neen feststellen können. So erachte ich es nicht für ausgeschlossen, daß 
künftig die Caulerpen, im besonderen die tropischen Formen, zum ein- 
fachsten und aussichtsreichsten Versuchsmaterial für das Studium der 
Entstehung und Wirkung von Wuchs- und Fortpflanzungsstoffen 
werden. 

6. Variabilität, Bastardbildung. 

Die zahlreichen Arten der Gattung Caulerpa bilden, wie REINKE 
(1915, S. 343) schreibt, ,,in morphologischer Hinsicht eine solche Mannig- 
faltigkeit, daß der Laie schwerlich daran denken würde, alle diese reizen- 














Untersuchungen an tropischen Caulerpen. 483 


den Gewächse seien Arten einer Gattung“. AGARDH und nach ihm 
WEBEE-VAN Bosse haben diese Arten in verschiedene Sektionen (Vau- 
cherioideae, Charoideae, Bryoideae, Zosteroideae, Phyllanthoideae, Filico- 
ideae, Hippuroideae, Lycopodioideae, Thuyoideae, Araucarioideae, Pas- 
paloideae und Sedoideae) eingeordnet, deren Namen die charakteristischen 
Formen der betreffenden Artengruppen und zugleich ihre habituelle 
Ähnlichkeit mit anderen Pflanzengruppen andeuten. Die Abgrenzung 
der Arten war bei dem Mangel besonderer Fortpflanzungsorgane und bei 
der großen Variabilität der Caulerpen unter dem Einfluß der Standorts- 
bedingungen außerordentlich schwierig und stark dem Belieben und 
systematischem Empfinden des einzelnen Forschers und Monographen 
anheimgestellt. So schreibt auch WEBER-van Bosse (1898, S. 245): „La 
question sur la valeur des espèces chez les Caulerpes est ouverte à de 
grandes controverses, et cette question est d’autant plus difficile à 
résoudre puisque le thalle à structure continue de ces algues subit une 
grande influence du milieu où il pousse, et que la même plante adopte en 
outre des formes souvent très diverses, sans qu’on puisse trouver une 
raison quelconque pour expliquer l’apparition de formes si variées au 
même stolon.‘“ 

Die Modifikationsbreite der tropischen Caulerpen ist sicherlich nicht 
geringer als diejenige der mediterranen C. prolifera, deren wechselvolle 
Gestalt an den Standorten und im Experiment schon so oft studiert wor- 
den ist (vgl. z. B. JANSE 1890, 8. 168, DosrAL 1927, S. 1298 und Schwartz 
1930). Ersichtlich haben auch bei ihnen die AuBenfaktoren, der Wechsel 
der Standortsverhältnisse, wesentlichen Einflu8 auf den Gesamthabitus. 
Das zeigen schon die bedeutenden Unterschiede in der Wuchsform von 
Riff- und Lagunenpflanzen derselben Art, der leichte Nachweis von 
Parallelmodifikationen verschiedener Arten bei ahnlichem Wechsel der 
Standortsverhältnisse. Daneben aber fallen ohne weiteres auch Vari- 
ationen in der Ausbildung der Rhizoiden, des Rhizoms und vor allem der 
Assimilatoren auf, die ersichtlich von den AuBenfaktoren unabhängig 
sind, oder wenigstens noch nicht in ihren Beziehungen zu denselben über- 
sehen werden können. Aufschluß ist sicher nur von vergleichenden Stu- 
dien an den Standorten und vom Zuchiversuch zu erwarten. Diese 
Uberzeugung hat sich längst unter den Monographen der Gattung Bahn 
gebrochen und vor allem BércEsEN betonte die Notwendigkeit dieser 
Ergänzung der früheren ausschlieBlich sammlerischen Tatigkeit, indem 
er (1907, S. 354) schreibt: ,, Thorough comparative investigations in nature 
can therefore yet give much important information. By means of these 
and especially in connection with comprehensive experimental cultures, 
we can first hope to get at the bottom of the variability of the Caulerpas 
and thus also reach to greater clearness regarding the definition of the 
species.“ 

Planta Bd. 15. 32 
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Durch die Entdeckung einer geschlechtlichen Fortpflanzung und 
den Nachweis leichter Kultivierbarkeit auch für die tropischen Arten 
dieser formenreichen Gattung werden für die Erreichung dieser Ziele 
neue, verhältnismäBig leicht gangbare Wege gesteckt. Mit einfachen 
Mitteln wird die Feststellung der Modifikationsbreite besonders arttypi- 
scher Formen einerseits, die Artzugehörigkeit besonders auffallender 
Standortsformen andererseits möglich werden. Vor allem wird auch 
versucht werden müssen, durch Anwendung statistischer Methoden 
die Variation einzelner Pflanzen bestimmter Standortsverhältnisse ge- 
nau zu umschreiben. Zu diesem Zwecke genügt die bis dahin übliche 
Trocknung des Untersuchungsmateriales wohl nicht, und ich habe zu 
Versuchen in dieser Forschungsrichtung für einige Arten und von ver- 
schiedenen Standorten ein reichliches Material sorgfältig fixiert und kon- 
serviert. 

An statistisch genau untersuchtem, lebendem Material sollten hernach 
durch Laboratoriumskultur und Standortsversuche, bzw. Versuche über 
den Einfluß verschiedenartigen Standortswechsels die Grenzen der Modi- 
fizierbarkeit festgestellt werden. Da bei Beobachtung der notwendigen 
Vorsichtsmaßregeln eine Übertragung lebender Caulerpen von einem 
Standort ins Laboratorium und nach vollzogener Untersuchung an einen 
anderen Standort sehr wohl möglich ist, wird die Zurückführung zahl- 
reicher extremer Standortsformen auf bestimmte Haupttypen sicher mög- 
lich werden. Die Anzahl der Arten wird dabei wahrscheinlich zwar nicht 
kleiner werden, dagegen die Unzahl der unterschiedenen Varietäten und 
Formen wesentlich verringert werden können. 

Die Gamomorphose, deren Eintritt und Verlauf offenbar von den die 
Formenbildung der vegetativen Organe beeinflussenden Außenfaktoren 
weitgehend unabhängig zu sein scheint, gibt neue morphologische Merk- 
male, welche die Umschreibung der Arten wesentlich erleichtern und 
sichern werden. Das dürfte, wie bereits erwähnt, z. B. für den von 
WEBER-VAN Bosse aufgestellten Formenkreis der Claviferae gelten, dem 
die Mehrzahl der von mir untersuchten Arten angehört. 

Die Claviferae umfassen nach W EBEr-van Bosse die beiden Arten C. racemosa 
und C. peltata. Diese sind, bei aller Verschiedenheit extremer Formen, unter- 
einander und durch wenig differenzierte Formen auch mit den Arten der drei 
anderen Gruppen der Sektion Sedoideae eng verbunden und selbst wieder in 
zahlreiche Varietäten und Formen aufgespalten. Drei der von mir untersuchten 
Typen gehören gemäß der Artumschreibung als var. clavifera, var. uvifera und 
var. Chemnitzia der Art C. racemosa, zwei weitere als var. typica und var. nummu- 
laria der Art ©. peltata an. N. Svepeuıus (1906) hat diese und andere Varietäten 
der Claviferae als selbständige Arten aufgefaßt und als 

C. clavifera (Turner) C. AGARDH, C. peltata LAMOUROUX, 

C. uvifera (TURNER), C. nummularia (HARVEY) REINKE, 

C. Chemnitzia (EspER) LAMOUROUX, C. imbricata (KJELLMAN), 
beschrieben. 
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Béregsen (1907, S. 379 und 1913, S. 147) hält es für unmöglich, in seinem 
westindischen Material C. clavifera und uvifera scharf voneinander zu scheiden 
und als verschiedene Arten aufzufassen, und ordnet sie daher der C. racemosa 
(Forsk.) nach WEBER-VAN Bosse wieder als Varietäten unter. 


Auf Grund der neuen Feststellungen über die morphologischen Er- 
scheinungen der Gamomorphose glaube ich dem Vorgehen von SvEDELIUS 
folgen zu müssen. C. clavifera und C. uvifera verhalten sich gerade hin- 
sichtlich der Papillenbildung auBerordentlich verschieden. Erstere er- 
zeugt Papillen vornehmlich auf den Ramuli der Assimilatoren, während 
bei letzterer Art die Papillen fast vollständig fehlen und die zur Ausbil- 
dung gelangenden einzeln oder in kleineren Gruppen zwischen den Ra- 
muli auf der Rhachis der Assimilatoren sitzen. C. Chemnitzia wiederum 
unterscheidet sich von C. clavifera und C. uvifera zugleich in der Anord- 
nung und in den Größenverhältnissen der Papillen und steht hierin, wie 
auch im Aussehen des Maschennetzes, den Arten C. peltata und C. num- 
mularia bedeutend näher. In ähnlicher Weise dürften Stellungsverhält- 
nisse und Ausbildung der Entleerungspapillen, sowie die übrigen mit der 
Fertilisierung des Thallus einhergehenden morphologischen Besonder- 
heiten, auch in anderen Sektionen der Gattung zur Diagnose der Arten 
herangezogen werden können und diese schließlich, insbesondere wenn 
inzwischen auch die Charakterisierung der vegetativen Differenzierung 
mit statistischen Methoden versucht wird, eine schärfere Abgrenzung er- 
fahren. 

SvepeLius unterscheidet als Rekapitulation (1907, S. 100) seiner 
interessanten und mit zahlreichen Beispielen aus fremden und eigenen 
Untersuchungen belegten Ausführungen über den Formenreichtum und 
die verschiedenen Möglichkeiten der Variation in der Gattung Caulerpa: 

1. Variations which depend on the locality, and which are to be con- 
sidered as adaptations or ecologisms, 

2. Variations which cannot be considered as ecologisms, but which 
are the result of fluctuating variability amongst the different branchlets 
(= pinnules), 

3. Variations which can be considered as phylogenetic stages of evo- 
lution (for instance, that the basal branchlets or pinnules are of more 
primitive form than the upper branchlets), 

4. Bud variations of atavistic origin, 

5. Dwarf forms, 

6. The variations which do not fall under any of the above categories 
may, lastly, be bud variations without atavistic origin (= mutations). 

Mit REIınke vertritt er den Standpunkt, daß zwischen individueller 
Variation und Knospenvariation keine scharfe Grenze zu ziehen möglich 
sei, da alle Caulerpa-Individuen ihren Ursprung als Knospen auf einer 
gemeinschaftlichen, horizontalen Achse nehmen und somit alle Varia- 
32* 
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tionen Knospenvariationen im weitesten Sinne des Wortes seien. Alle 
diese Faktoren haben seiner Ansicht nach zusammen die groBe Mannig- 
faltigkeit dieses Formenkreises hervorgerufen, und all diese Mannigfa Itig- 
keit wurde ausschlieBlich durch Abänderung in der rein vegetativen 
Sphäre erreicht, ,,for no organs of fructification nor spores of any kind 
are to be found in these plants“. Das somatische Plasma ist, wie er sich 
wieder in Übereinstimmung mit REINKE ausdrückt, ,,the medium in and 
through which the variations of the Caulerpas originate“. 

Über Ursache und Zustandekommen der weitgehenden Polymorphie 
der Gattung Caulerpa, über die Entstehung ihrer einzelnen Arten ist 
nachher, soweit ich die Literatur übersehe, nicht weiter gearbeitet und 
auch nicht viel diskutiert worden. J. R&INKE nahm später an (1905, 
S. 343), daß sie durch Allogonie, d. h. Mutationsvorgänge entstanden 
seien, und daß, sofern die Caulerpen sich nie anders fortgepflanzt hätten 
als in der Gegenwart, jene Allogonie nur in Knospenvariationen bestan- 
den haben könnte. 

Der Nachweis, bzw. die große Wahrscheinlichkeit einer geschlechtlichen 
Fortpflanzung bei einer größeren Zahl von Caulerpa-Arten gibt dem 
Problem der Formen-Neubildung auch innerhalb dieser Gattung einen 
wesentlich veränderten Aspekt. Mit Aussicht auf mehr Erfolg darf nun- 
mehr meine bereits 1918 gemachte Anregung wiederholt werden, es sei 
für Caulerpa und einige andere Gruppen vielgestaltiger ,,geschlechts- 
loser“ Schlauchalgen die Möglichkeit zu prüfen, ‚ob nicht ein Teil ihrer 
Formenbildung durch Bastardierung in der Ascendenz verursacht worden 
sein könnte‘. Ich verzichte darauf, nochmals die Möglichkeiten aufzu- 
zeigen, welche sich theoretisch aus der Annahme von Kreuzungen in der 
Ascendenz der jetzt lebenden Formen für ihre Formenbildung und Fort- 
pflanzungserscheinungen ergeben und begnüge mich mit der Stellung- 
nahme zu der für künftige Untersuchungen zunächst wichtigeren Frage, 
ob auch jetzt noch Kreuzungen zwischen Caulerpa-Arten möglich sind, 
in der Natur spontan erfolgen und ob Bastardformen nachgewiesen werden 
können. Ich habe mich bemüht, an den drei Standorten, die ich genauer 
untersuchen konnte, in Galle, auf Onrust und Edam, nach Zwischenformen 
zwischen verschiedenen Arten desselben Standortes und an den Über- 
schneidungszonen von Artarealen zu suchen, und ich glaube solche For- 
men auch gefunden zu haben. Es handelt sich dabei um intermediäre 
Formen zwischen den hauptsächlich studierten Arten der Claviferae, viel- 
leicht auch zwischen diesen Arten und solchen anderer Sektionen der 
Sedoideae. Es wird Aufgabe der ausführlichen Arbeit sein, diese Formen 
in Zeichnungen und Photographien bekannt zu geben und ihr Verhältnis 
zu den vermutlichen Elternarten zu erörtern. 

Experimentelle Bastardforschung als zweite Möglichkeit für die Lö- 
sung des gestellten Problems dürfte vorderhand noch kaum in Frage 
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kommen. Ganz abgesehen davon, daß zur Zeit die Entstehung der Zy- 
goten, deren Keimung und die Möglichkeit eines Generationswechsels 
noch ganz ungeklärt sind, wird schon infolge der Seltenheit frukti- 
fizierender Individuen, wenigstens bei den mir zugänglich gewordenen 
Arten, die Möglichkeit künstlicher Bastardierung an den Standorten und 
in Kulturen außerordentlich gering. Vorderhand fällt es gerade schwer 
genug, auch nur von einer Art mehrere gleichzeitig zur Gametenent- 
leerung gelangende Individuen zusammen zu bekommen. Vielleicht 
liegen in anderen tropischen Gebieten und für andere Arten die Verhält- 
nisse günstiger und werden dadurch die Möglichkeiten experimenteller 
Bastardforschung auch für Caulerpa nicht in allzuferne Zukunft ver- 
schoben. Die in dieser Mitteilung aufgezeigte Möglichkeit experimenteller 
Untersuchungen an tropischen Caulerpen dürfte der Algenforschung, 
welche ja in neuester Zeit für verschiedene andere Verwandtschaftskreise 
schon zu so überraschenden und interessanten Ergebnissen geführt hat, 
auch für die noch weniger bekannten Siphoneen neue Wege öffnen. 


Algenuntersuchungen in tropischen Gebieten verlangen außer der an 
sich zwar einfachen, aber für den Transport doch beschwerlichen Aus- 
rüstung noch Hilfe verschiedenster Art. Solche ist mir während der 
Durchführung meiner Untersuchungen auch in reichem Maße zuteil ge- 
worden. Zu großem Danke bin ich dem wissenschaftlichen Stabe des zoo- 
logischen Laboratoriums in Batavia, vor allem Herrn Direktor Prof. 
Dr. H. C. Detsman und Herrn Assistenten Dr. J. VERwEY schuldig, die 
mir nicht nur einen Arbeitsplatz im Institut ausrüsteten, das Motorboot 
und das notwendige Personal für die Exkursionen, sondern auch ihre per- 
sönlichen Erfahrungen und Ortskenntnisse bereitwilligst zur Verfügung 
stellten. Herrn und Frau STEINFURTE danke ich für die Gastfreundschaft, 
welche uns den unvergeßlichen und für die Durchführung der Unter- 
suchung grundlegenden, einwöchigen Aufenthalt auf Onrust möglich 
machte, Herrn E.C. T. HorLsinser in Colombo für mannigfachen Rat 
und Mithilfe bei der Durchführung der Untersuchungen auf Ceylon. Den 
allergrößten Dank aber schulde ich meiner Frau, Dr. MARTHE ERNST- 
SCHWARZENBACH. Ihrer Leitung der floristischen Forschung und ihrem 
eigenen, unermüdlichen und scharfsichtigen Suchen ist die Auffindung der 
großen Mehrzahl aller fertilen Pflanzen gelungen; bei der mikroskopi- 
schen Durchforschung des Materials, bei den photographischen Auf- 
nahmen und bei der Fixierung und Konservierung des Materials hat sie 
mir erfolgreich assistiert, und so habe ich es ihrer Mithilfe zu verdanken, 
daß in verhältnismäßig kurzer Zeit nach verschiedenen Richtungen hin 
neue Ergebnisse erzielt werden konnten. 
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7. Zusammenfassung und Thesen. 

1. In Fortsetzung früherer Untersuchungen an Siphoneen, die u. a. 
schon 1906 zur Auffindung einiger stattlicher Exemplare von Caulerpa 
racemosa var. uvifera geführt hatten, ,,an deren traubenférmig geglieder- 
ten Assimilatoren eine ahnliche Anordnung des chlorophyllhaltigen Plas- 
mas zu dicken, netzférmig verlaufenden Strangen wahrnehmbar war, wie 
sie in den Fiederchen der Bryopsis-Arten bei der Vorbereitung zur Ga- 
metenbildung wahrgenommen werden können‘, wurden in der Zeit von 
Mitte August 1930 bis Anfang April 1931 an verschiedenen Stellen 
der Südwestküste von Ceylon ( (insbesondere bei Galle) und auf einigen 
Koralleninseln in der Bucht von Batavia (vor allem auf Edam und Onrust) 
Caulerpen zum Studium ihrer Fortpflanzungsvorgänge eingesammelt. 

2. Da sich ergab, daß die Auffindung fertiler Stadien nur bei Durch- 
musterung zahlreicher Individuen mit einiger Aussicht auf Erfolg zu er- 
warten ist, mußte die Untersuchung auf diejenigen Arten beschränkt 
bleiben, welche die Felsblöcke des Ufers, die Korallenriffe und den Grund 
der zwischen Ufer und Riffen liegenden Lagunen besiedeln. Verzichtet 
wurde auf die Untersuchung der Arten, die nur in größerer Tiefe vor- 
kommen, und zu deren Einsammlung Boot und Dredgeapparat notwendig 
sind. Die Mehrzahl der untersuchten Arten sind in den Tropen der Alten 
und Neuen Welt verbreitet und treten sowohl im bewegten wie im ruhigen 
Wasser der litoralen Zone in großer Individuenzahl auf. 

3. Auf Ceylon wurden von sechs unter zehn eingesammelten Arten, 
nämlich von C. sertularioides, clavifera, uvifera, Chemnitzia, peltata und 
imbricata, in der Bucht von Batavia von fiinf unter sieben untersuchten 
Arten, nämlich wieder von C. clavifera, uvifera, Chemnitzia und peltata, 
sowie von der weiteren Art C. cupressoides fertile Pflanzen gefunden. 

4. Hinsichtlich der beiden auffallendsten Merkmale der Fertilisierung 
vegetativer Thalli, der Kontraktion des Plasmas zu chlorophyll- und 
kernhaltigen Strängen und der Bildung von Papillen und anderen Ent- 
leerungsstellen, verhalten sich die tropischen Caulerpen verschieden. 

C. uvifera fertilisiert das chlorophyllhaltige Plasma in sämtlichen 
Assimilatoren, wie auch in den chlorophyllhaltigen Partien des Rhizoms 
und der obersten, unverzweigten Partien der Rhizoidenträger. Ent- 
leerungspapillen werden bei dieser Art nur in kleiner Anzahl, zwischen 
den Ramuli der Assimilatoren gebildet, treten dagegen fast niemals auf 
den Ramuli und auf dem Rhizom auf. Sie werden hier durch Ent- 
leerungsporen ersetzt, die schon frühzeitig im Verlaufe der Gamomor- 
phose als scharf umschriebene runde oder ovale Liicken im Plasmanetze 
sichtbar werden und sich nach Verquellung der Membran öffnen. 

Bei C. clavifera werden Entleerungspapillen nicht nur auf der Rhachis 
der Assimilatoren, sondern auch auf dem Rhizom und ganz besonders 
auf den Endauszweigungen der Assimilatoren, den Ramuli, in großer Zahl 
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ausgebildet. Die letzteren tragen seitlich am Stiel und besonders häufig 
auf dem Scheitel ein bis mehrere lange, nicht allzuselten sogar verzweigte 
Papillen. 

Fruktifizierende Pflanzen von C. Chemnitzia, peltata und imbricata 
stimmen in den Merkmalen der Netzwerk- und Papillenbildung weit- 
gehend überein. Ihre chlorophyllhaltigen Partien sind von eigenartig 
dunkel graugriiner Färbung. Die Schwärmerbildung konzentriert sich, 
da die Rhizome schon im vegetativen Zustande nur wenig chloro- 
phyllhaltiges Plasma enthalten, in der Hauptsache auf die Rhachis der 
Assimilatoren und die Stielpartien der trompetenférmigen Ramuli. Die 
Papillenbildung ist spärlich und die langen, diinnen Papillen kommen 
niemals auf den flachen Scheiteln der Ramuli, dagegen wohl an ihren 
Stielen und auf der Rhachis der Assimilatoren vor. Auch bei diesen Arten 
wird aber der Hauptteil der Gameten aus den durch bloBe Membran- 
verquellung entstehenden Wandporen entlassen. 

Die schmalen Fiederchen und die Rhachis der Assimilatoren von 
C. sertularioides (Sektion Filicoideae) zeigen bei der Fertilisierung völlig 
entleerte Spitzen und im übrigen ringférmige, dunkle und helle Quer- 
streifung; auch an den chlorophyllhaltigen Rhizompartien erfolgt die 
Kontraktion nicht zu netzférmig angeordneten Strangen, sondern mehr 
zu unregelmäßigen Querbändern. Die Papillen dieser Art sind von 
auBerordentlicher Zartheit. Sie haben das Aussehen feiner, heller 
Schläuche, die mit einer kegelförmigen Basis ihren Ursprung auf dem 
unteren Drittel der Fiederchen nehmen. Vereinzelt werden sie auch auf 
den chlorophyllhaltigen Teilen des Rhizoms gefunden. 

C. cupressoides (Sektion Thuyoideae) wiederum unterscheidet sich von 
den untersuchten Arten der Sedoideae durch die Beschränkung der 
Schwärmerbildung auf die gefiederten Spreitenteile der langgestielten 
Assimilatoren. In den zwei- bis dreireihig angeordneten, fast halbmond- 
förmig gekriimmten und spitz auslauferiden Ramuli zieht sich während 
der Gamomorphose das fertil werdende Plasma in deren Basis und die 
Rhachis des Assimilators in streifig angeordnete Stränge zurück. In- 
mitten größerer und kleinerer chlorophyllfreier Stellen erheben sich die 
bei dieser Art ungewöhnlich kräftig entwickelten Papillen, welche an 
Länge die Ramuli der Assimilatoren häufig übertreffen, einzeln oder in 
kleineren Gruppen. 

Die morphologischen Veränderungen während der Gamomorphose 
sind also artspezifisch und geben wichtige Ergänzungen zu den bisher 
ganz auf der Morphologie der vegetativen Organe beruhenden Diagnosen. 

5. Periodizitätserscheinungen spielen im Auftreten und Wachstum 
tropischer Caulerpen nur eine geringe Rolle, auch die Fortpflanzung der 
untersuchten Arten scheint weitgehend unabhängig vom Jahreszeiten- 
bzw. Monsunwechsel zu erfolgen. 
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An der Südküste Ceylons und auf den Inseln der Bucht von Batavia 
werden einzelne Arten, insbesondere C. clavifera und uvifera, wohl wäh- 
rend des ganzen Jahres in spärlicher Fruktifikation getroffen werden. 
Fertile Pflanzen sind aber niemals in groBer Zahl vorhanden, und schub- 
artige Fertilisierung größerer Bestände dürfte bei diesen Arten wohl kaum 
erfolgen. Beziehungen zwischen Gamomorphose und den durch den Mon- 
sunwechsel, sowie den Mond- und Gezeitenwechsel bedingten Verände- 
rungen der Standortsverhältnisse konnten nicht nachgewiesen werden. 
Das vereinzelte Auftreten fertiler Individuen derselben Art an Felsen des 
Ufers, im ruhigen Wasser der Lagunen und auf den zur Ebbezeit ganz 
oder teilweise entblößten Riffen spricht dafür, daß durch bloße Stand- 
ortsbeobachtungen dem Problem der Auslösung der Gamomorphose 
nicht beizukommen sein wird und Aufschluß nur vom Experiment zu er- 
warten ist. 

6. Ähnlich wie die mediterrane C. prolifera lassen sich auch die tro- 
pischen Caulerpen leicht kultivieren und zeigen in der Kultur sehr inten- 
sives Wachstum und durchaus normale Organbildung. Die am natür- 
lichen Standort begonnene Gamomorphose wird unter günstigen Kultur- 
bedingungen, selbst nach Zerlegung eines fertilen Thallus in Teilstücke, 
ungestört fortgesetzt. Ebenso ist an kultivierten Pflanzen spontanes Ein- 
treten und normale Durchführung der Gamomorphose festgestellt worden. 

7. Die am eingehendsten untersuchte Art, C. clavifera, von der zu 
wiederholten Malen gleichzeitig mehrere Thalli zur Entleerung der 
Schwärmer kamen, ist anisogam und diöcisch. 

a) Das Öffnen der Papillen erfolgt nachts zwischen 2 und 4 Uhr, das 
Austreten der Gameten beginnt während der Morgendämmerung, findet 
aber bei vielen Pflanzen erst zwischen 6 und 8 Uhr morgens statt. Aus 
den geöffneten Papillen quellen grüne Wolken heraus, die sich im Wasser 
langsam senken und unter dem Thallus einen starken Niederschlag er- 
zeugen, aus welchem sich die Schwärmer nur langsam in der Kultur- 
flüssigkeit gleichmäßig verteilen. Die Entleerung findet so rasch statt, 
daß einzelne Assimilatoren in wenigen Minuten völlig farblos werden und 
nach einer Stunde in der Regel auch große Thalli mit 50 und mehr Assi- 
milatoren vollständig entleert sind. 

b) Das ausgetretene Schwärmermaterial der einen Pflanzen ist hell 
smaragdgrün, bei anderen gelb- oder sogar bräunlichgrün. Den Farb- 
unterschieden entsprechen Unterschiede in Gestalt, Größe und Beweg- 
lichkeit der Schwärmer. Das bräunlichgrüne Gametenmaterial besteht 
aus langsam beweglichen Makrogameten, das smaragdgrüne aus rascher 
und länger beweglichen Mikrogameten. 

e) Mischung von Makro- und Mikrogameten führt zur Bildung zahl- 
reicher Zweiergruppen aus Mikro- und Makrogamete und zur Einstellung 
der Bewegung aller Gameten. Der Verschmelzungsvorgang unter Bildung 
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von Zygoten konnte nicht verfolgt werden, doch sind in solchen Kulturen 
neben einzelnen und gepaarten Gameten stets auch bewegungslose Sta- 
dien von Zygotencharakter vorhanden. Gameten und hypothetische Ver- 
schmelzungsprodukte bleiben während Wochen in unveränderter Größe 
und Inhaltsbeschaffenheit erhalten. 

d) Makro- und Mikrogameten liefernde Individuen sind schon vor der 
Gametenentleerung als Makro- und Mikrogametenbildner, weibliche und 
männliche Pflanzen zu erkennen. Sie unterscheiden sich in der Färbung, 
in der Art der Plasmakontraktion und vor allem in der Zahl, sehr wahr- 
scheinlich auch in Länge und Breite der auf den Ramuli zur Ausbildung 
kommenden Papillen. 

8. C. uvifera, clavifera und die anderen untersuchten Arten der Sek- 
tion Sedoideae sind holokarp, Assimilatoren und Rhizome entleerter 
Thalli degenerieren und die ganze Pflanze stirbt ab. Bei anderen Arten, 
z. B. C. cupressoides, ist die Gamomorphose auf die spreitenähnlichen 
Teile der langgestielten Assimilatoren beschränkt und die Möglichkeit 
nicht ausgeschlossen, daß die durch Gamomorphose verloren gehenden 
Teile durch Regenerationsvorgänge am Rhizom und den Stielen der Assi- 
milatoren ersetzt werden. 

Bei den holokarpen Arten ist die Gametenbildung niemals auf einzelne 
Thalluspartien beschränkt. Das vegetative Wachstum wird nach Ein- 
leitung der Gamomorphose im ganzen Thallus eingestellt, an alten und 
jungen Teilen des Thallus setzen Plasmakontraktion und Papillenbildung 
gleichzeitig ein. 

Offenbar sind bei der Auslösung der Gamomorphose besondere Stoffe 
wirksam, die infolge des nichtzellulären Baues leicht und gleichmäßig 
im gesamten Plasma verteilt werden können und dasselbe zu überein- 
stimmendem Verhalten stimulieren. Die Caulerpen, im besonderen die 
tropischen Formen, dürften sehr wahrscheinlich als einfachstes und aus- 
sichtsreichstes Experimentiermaterial für das Studium der Entstehung 
und Wirkung von Wuchs- und Fortpflanzungsstoffen von Bedeutung 
werden. 

9. Nachdem die leichte Kultivierbarkeit der tropischen Caulerpa- 
Arten festgestellt worden ist, werden in Zukunft Kulturexperiment und 
statistische Methoden für die Feststellung der Modifikationsbreite der 
einzelnen Arten und der Zugehörigkeit besonders abweichender Stand- 
ortsformen heranzuziehen sein. 

Untersuchungen über die Gamomorphose der Caulerpen, deren Eintritt 
und Verlauf von den die Gestalt der vegetativen Organe beeinflussenden 
Außenfaktoren weitgehend unabhängig zu sein scheinen, ergeben neue 
artspezifische Merkmale. Ähnliche Unterschiede im Verlauf der Gamo- 
morphose, wie sie nunmehr insbesondere für die Claviferae festgestellt 
worden sind, dürften sich, wie die Beispiele von C. sertularioides und 
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cupressoides zeigen, auch in anderen Sektionen der Gattung ergeben und 

10. Nach der Feststellung geschlechtlicher Fortpflanzung bei Caulerpen 
wird deren Formenbildung nicht mehr ausschlieBlich auf ,,Variationen 
des somatischen Plasmas“ zurückgeführt werden dürfen. Es wird von 
neuem die Frage zu prüfen sein, ,,ob nicht ein Teil ihrer Formenbildung 
durch Bastardierung in der Ascendenz verursacht worden sein kénnte“. 
Vorderhand wird man sich mit Feststellungen dariiber begniigen miissen, 
ob in der Natur in Mischbeständen verschiedener Arten und in den Uber- 


schneidungen der Verbreitungszonen einzelner Arten hybride Formen 
nachzuweisen sind; die Vorbedingungen fiir die Inangriffnahme experi- 
menteller Bastardforschungen sind dagegen zur Zeit noch nicht erfiilt. 


Zürich, Institut für allgemeine Botanik der Universität, August 1931. 
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8. Figurenerklärung zur Tafel XII. 


Abb. 1. C. clavifera auf verschiedenen Stadien der Plasmanetz- und Papillen- 
bildung. a Rhizomspitze mit den beiden jüngsten Assimilatoren eines Seiten- 
astes. Auf dem grünen Rhizom wie auf den Ramuli der Assimilatoren werden 
als erste sicher erkennbare Anzeichen beginnender Gamomorphose helle Punkte 
sichtbar, die von unregelmäßigen Höfen umgeben sind. Phot. 25. II. 1931, 
1.30 Uhr nachmittags. b Dasselbe Thallusstück am 26. II. 1931, 11 Uhr vor- 
mittags. Während der Nacht ist die Netzbildung vollständig durchgeführt wor- 
den. Die Papillenbildung dagegen hat erst eingesetzt und geht am Rhizom rascher 
vor sich als an den Assimilatoren. Zwei Papillen entstehen unmittelbar am Vege- 
tationspunkt des Rhizoms. Vergr. von Abb. la und 1b 2,5:1. 

Abb. 2. Rhizomstück von C. clavifera mit Teilen von drei verschieden großen 
und verschieden geformten Assimilatoren. Ungleichmäßige Verteilung des netz- 
artig kontrahierten Plasmas, die birnförmigen Ramuli der Assimilatoren mit 
1—5 noch nicht völlig ausgewachsenen Papillen. Vergr. 2,5 : 1. 

Abb. 3. Scheitelpartie eines Assimilators von C. clavifera. Platzen der Pa- 
pillen und Bildung erstarrender Gallerttröpfchen. An der Papille links ist eine 
Gallertkugel bereits abgefallen und durch ein neues Tröpfchen ersetzt worden. 
Das Plasmanetz ist bereits etwas undeutlich, da die Schwärmer sich zu bewegen 
und im Wandbelag zu verteilen beginnen. Phot. 26. II. 1931, 3 Uhr nachts. 
Vergr. 7,5 :1. 

Abb. 4. Scheitelpartie eines Assimilators von C. cupressoides. a Oberseite, 
b Unterseite. Beidseitig ist die helle Färbung der Spitzen der Ramuli und die 
eigenartige Langsstreifung in deren Basalpartien und in der Rhachis sichtbar. 
Oberseits 1, unterseits 3 Papillen, je innerhalb einer groBen, chlorophyllfreien 
Zone der Rachis. Vergr. 7,5: 1. 

Abb. 5. Assimilator von C. uvifera, Plasmanetz auf den Stielen und den 
kopfigen Verbreiterungen der Ramuli; in einer Lücke zwischen solchen eine 
Gruppe von 4 Papillen (auf der gegenüberliegenden Seite desselben Assimilators 
sind 2 einzelstehende Papillen vorhanden). Vergr. 2,5: 1. 

Abb. 6. Mittelstück eines etwa 2,5 cm hohen Assimilators von C. Chemnitzia, 
dessen Ramuli von der Basis gegen die Spitze des Assimilators hin an Länge und 
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Breite zunehmen, so daB der GesamtumriB des Assimilators umgekehrt kegel- 
förmig ist. Zierliches Netzwerk in den Stielen und am Grunde der abgeflachten 
Scheitel der Ramuli. Papillen auf dem reproduzierten Ausschnitt des Assimi- 
lators fehlend. Vergr. 7,5 :1. 
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NUKLEOLEN UND CHROMOSOMEN IN DER GATTUNG VICIA. 


Von 
E. Hertz 
(Hamburg). 
Mit 2 Textabbild 


(Eingegangen am 26. August 1931.) 


I 


In einer früheren Arbeit konnte ich zeigen (Hertz 1931), daß die 
Konzentration der Nukleolarsubstanz zum Nukleolus an den Fäden der 
Trabantenchromosomen (im engeren und weiteren Sinne) stattfindet. 
Diese wurden deshalb als Nukleolenchromosomen oder, weil sie sich alle 
durch das Vorhandensein eines thymonukleinsäurearmen oder -freien 
Fadens (sine acido thymonucleinico) und den an diesem befestigten 
kleinen bis sehr großen Satelliten auszeichnen, als SAT-Chromosomen 
bezeichnet. In der Schlußbetrachtung wurde aber ausdrücklich be- 
tont, daß durch die Ergebnisse noch kein Beweis dafür erbracht ist, daß 
die Bedeutung, der Zweck der SAT-Chromosomen in kernphysio- 
logischer Hinsicht in der Fähigkeit der Nukleolenkonzentration besteht. 
Als Arbeitshypothese scheint jedoch eine solche Vorstellung erlaubt: Es 
müßten dann grundsätzlich bei jeder Pflanze SAT-Chromosomen vor- 
handen sein, in der Gamophase mindestens in der Einzahl. Für die Rich- 
tigkeit dieser Vermutung sprach andererseits die Tatsache, daß bei einer 
ganzen Reihe von Pflanzen auf Grund der Nukleolenlage und -zahl 
Trabanten vorausgesagt und auch gefunden werden konnten, die früher 
trotz eingehender Untersuchung von anderen Forschern und mir über- 
sehen worden waren. 

Zweierlei Wege führen zum Ziel. Entweder: Man untersucht mög- 
lichst viele Arten der verschiedensten verwandtschaftlichen Stellung 
auf das Vorhandensein von SAT-Chromosomen hin, die bis jetzt noch 
nicht oder doch nur unzureichend auf Trabanten hin untersucht wurden. 
Oder: Man wählt einen kleinen Verwandtschaftskreis aus, in welchem 
trotz genauer Durcharbeitung Trabanten (im oben gemeinten Sinne) 
gar nicht oder doch nur bei einzelnen Vertretern gefunden worden sind. 
Hierzu hatte ich bereits einen Ansatz gemacht (Hærrz l.c.). In der 
Gattung Vicia sollen nach SvesunıkovA (1927) nur bei 6 von im ganzen 
28 untersuchten Arten Trabanten vorhanden sein. 2 Arten besitzen 
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Chromosomen mit sekundären Einschnürungen, die auf Grund meiner 
Definition den eigentlichen Trabantenchromosomen ,,homolog‘‘ sind. Es 
ergab sich, daß bei 1 Art, Vicia pannonica!, die nachuntersucht wurde, 
SVESHNIKOVA Chromosomen mit sekundären Einschnürungen über- 
sehen hat. Hier sind nicht zwei, sondern vier solcher Chromosomen vor- 
handen. 

In Erweiterung der früheren Arbeit habe ich 33 Vicia-Arten genau 
auf das Vorhandensein von SAT-Chromosomen hin untersucht und, um 
das Ergebnis vorwegzunehmen, bei jeder derselben 2 oder 4 in der Diplo- 
phase gefunden. Von diesen 33 Arten sind 20 dieselben, die auch Sves#- 
NIKOVA untersucht hat. Im allgemeinen ging ich so vor, daß zunächst 
an Wurzellängsschnitten die Nukleolenzahl und Lage in möglichst jungen 
Kernen und an Hand dieser Befunde dann ebenfalls an Längsschnitten, 
manchmal auch an Querschnitten die SAT-Chromosomen ermittelt 
wurden. Hinter jedem Artnamen (Abb. 1) findet man die dazugehörige 
diploide Chromosomenzahl. (Die Zahlen decken sich, soweit es sich da- 
bei um auch von SvESHNIKOVA untersuchte Arten handelt, mit den An- 
gaben dieser Autorin und ebenso diejenigen über die Chromosomenge- 
stalt. Die schönen Ergebnisse der Forscherin bezüglich des Zusammen- 
hangs zwischen dieser und dem System von Vicia werden also durch die 
folgende Kritik nicht berührt.) 

Außerdem wurden zur nochmaligen Überprüfung der Ergebnisse der 
ersten Arbeit bei sämtlichen Arten die Nukleolenzahl und Lage in jungen 
Telophasekernen auf das genaueste festgestellt und wie zu erwarten, in 
jedem Fall in Übereinstimmung mit der Zahl und Lage der Fäden in den 
SAT-Chromosomen gefunden. Das zeigt ein Blick auf Abb. 1. Einzel- 
heiten werden bei den betreffenden Arten besprochen. 


a) Sektion Ervum. 

SVESHNIKOVA hat bei keiner der 4 Arten, Vicia ervilia Willd., hir- 
suta 8. F. Gray, disperma D.C. und monanthos Desf., welche sie aus dieser 
Sektion untersuchte, Trabantenchromosomen gefunden. Sie wurden 
wahrscheinlich wegen ihrer Kleinheit, wenigstens bei den 3 zuerst ge- 
nannten Arten, übersehen. Ebenso besitzen sehr kleine Trabanten die 
von mir noch außerdem untersuchten Arten Vicia erviformis Boiss. und 
calcarata Dest. Bei diesen 5 Arten sitzen die kleinen, kugeligen Trabanten 
distal, also jeweils an dem Ende des längeren Chromosomenastes. Das 
werden wir wenigstens, wo es sich um Trabanten im eigentlichen Sinne 
des Wortes handelt, nur noch bei Vicia angustifolia finden. 

1 Y. „lutea“, die ebenfalls in der angeführten Arbeit von mir untersucht 
wurde, hat sich nachträglich als V. hybrida L. herausgestellt. Bei V. lutea L. 
(vgl. S. 500) habe ich dasselbe Trabantenchromosom gefunden wie SVESHNIKOVA. 
Bei V. hybrida hat SvESHNIKOVA zwei Chromosomen mit sekundären Einschnü- 
rungen übersehen (vgl. Abb. 1). 
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Auch Vicia monanthos besitzt zwei Trabanten. Sie sind auffallend 
groß und astförmig und sitzen, wenigstensin Metaphasen, an recht kurzen 
Fäden ihren Chromosomen auf. Bei schwacher Differenzierung werden 
einem diese Fäden leicht entgehen, und man hält dann das betreffende 
Chromosom für ein symmetrisches. So ist es wohl SVESHNIKOVA ge- 
gangen (vgl. ihre Abb. 5). In Anaphasen sind die Fäden wie immer 
länger, und man kann sich leicht von ihrem Vorhandensein überzeugen. 
Ebenfalls ziemlich große und proximal gelegene Trabanten besitzt Vicia 


tetrasperma Moench. 


b) Sektion Cracca. 


Aus dieser Sektion wurden im ganzen 12 Arten untersucht. Was die 
auch von SVESHNIKOVA untersuchten angeht, kann ich nur ihre Angaben 
bezüglich Vicia villosa Roth bestätigen. Bei Vicia unijuga A. Br. kann 
man leicht vier anstatt der zwei Nukleolen wie bei den übrigen Arten, 
über welche bisher berichtet wurde, feststellen. In Wurzellängsschnitten 
liegen sie deutlich paarweise übereinander. Entsprechend fand ich die 
vier zu erwartenden SAT-Chromosomen. Das eine Paar hat proximal 
befestigte, oft hantelförmige Trabanten, das andere astförmige, in halber 
Höhe der symmetrischen Chromosomen befestigte. Auch bei dieser Art 
sind wohl die sehr kurzen Fäden daran Schuld, daß diese beiden Traban- 
tenchromosomen von SVESHNIKOVA übersehen wurden. Und dasselbe 
gilt wohl bei Vicia atropurpurea Desf. Bei dieser Art fand SvESHNIKOVA 
ebenfalls keine Trabanten. Ein eigenartiger Irrtum ist ihr bei Vicia 
Orobus D. C. unterlaufen. Hier beschreibt sie zwei hantelförmige Tra- 
banten, wie ich sie bei Vicia unijuga fand, und tatsächlich könnte man in 
Metaphasen manchmal diesen Eindruck haben (Abb. 2e). In Wirklichkeit 
liegen aber die Verhältnisse ganz anders. Die vermeintliche Einschnü- 
rung des Trabanten ist nämlich die kinetische Einschnürung (Abb. 1 
und 2e), die Umbiegungsstelle des Chromosoms; und das, was nach der 
Abbildung von SVESHNIKOVA die kinetische Einschnürung darstellt, ist 
vielmehr der Faden, welcher einen sehr großen astförmigen ,,Trabanten“ 
an dem kleinen symmetrischen Chromosomenstück befestigt. Der 
Trabant SVESHNIKOVAs ist also das eigentliche Chromosom oder besser 
gesagt der Trabanten tragende Chromosomenteil, und der Trabanten 
tragende Chromosomenast ist der eigentliche ‚‚Trabant‘‘ selbst. Beson- 
ders überzeugend sind natürlich Anaphasen, in welchen klar zu erkennen 
ist, wo die sogenannte Anheftungsstelle für die Spindelfasern liegt (vgl. 
Abb. 1 und 2e). Wären wirklich hantelförmige Trabanten vorhanden, so 
müßten dieselben Bilder auftreten, wie sie die nebenan abgebildete Vicia 
unijuga zeigt. Eigenartige Trabantenchromosomen findet man bei Vicia 
sicula Guss. Die hantelförmigen Satelliten sind ebenso groß wie der sie 
tragende Chromosomenast. 
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Abb. 1. Telophasische Kerne und SAT-Chromosomen (diese aus Meta- bzw. Anaphasen heraus- 
gezeichnet) von 38 Vicia-Arten. Reihenfolge nach der Zugehôrigkeit zu den Sektionen, ausge- 
nommen die letzten drei Arten und V. aipestris. Hinter den Artnamen in Klammern die Chro- 
mosomenzahl. Die Orientierung der Chromosomen entspricht ihrer Lage in den danebenstehenden 
Kernen. Wurzellängs- bzw. -querschnitte. Apochromat 120, Kompens. Okular 15X. Für den 
Druck auf #/> verkleinert. Zeichnung in Objekttischhöhe, Zeichenapparat. 
Fixierung: FLEMMING-BENDA; Färbung: Säurefuchsin-Pikrinsäure nach ALTMANN. 
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Für die einander nahestehenden Arten Vicia tenuifolia Roth und Vicia 
cracca L. gibt SVESHNIKOVA, nach den Abbildungen zu urteilen, für die 
tetraploide Form der zuletzt genannten mit 28 Chromosomen nur 2 an- 
statt der zu erwartenden 4 an. In der Abb. 9 bei SVESHNIKOVA von Vicia 
cracca mit 2n=24 sind überhaupt keine Trabanten vorhanden. Ich 
untersuchte nur Vicia tenuifolia. An Wurzellängsschnitten fallen sofort 
Kerne mit vier Nukleolen auf. Es waren also hier auch vier Trabanten zu 
erwarten. Allerdings dürfte es sehr schwierig, wenn überhaupt möglich 
sein, in Metaphasen alle vier Trabantenchromosomen zugleich festzu- 
stellen. Dagegen gelang der vollkommen einwandfreie Nachweis in 
einer Anaphase (Abb. 2d). Es ist ja möglich, daß es verschiedene Rassen 
von Vicia tenuifolia gibt, die sich in der Zahl der Trabantenchromosomen 
unterscheiden. Nach meinen bisherigen Erfahrungen scheint das aber 
doch recht unwahrscheinlich zu sein. Ich zweifle sogar nicht daran, daß 
auch bei der tetraploiden Rasse von Vicia cracca nicht zwei, sondern vier 
Trabanten vorhanden sind. Dieselben Verhältnisse findet man bei einer 
unter dem Namen Vicia alpestris Steph. aus dem Petersburger Bota- 
nischen Garten bezogenen Art (Abb. 1). Nur sind die Chromosomen hier 
deutlich kleiner als bei Vicia tenuifolia. 

c) Sektion Euvicia. 

Aus der Untersektion Atossa wurden Vicia grandiflora Scop. und Vicia 
sepium L. untersucht und hier in Übereinstimmung mit SVESHNIKOVA bei 
ersterer zwei kleine, bei letzterer zwei ziemlich groBe kugelige Trabanten 
gefunden. Sie sitzen an kurzen Chromosomenästen. Dasselbe gilt für 
Vicia pyrenaica Pourr. und Vicia lathyroides L., welche SVESHNIKOVA 
nicht untersucht hat. Auffallend groBe, kugelfürmige bis ellipsoidische 
Trabanten hat Vicia lutea L.1. Auch SVESHNIKOVA bildet in der Meta- 
phase bei dieser Art einen recht großen Trabanten ab. Im Text findet sich 
nichts darüber, und in der Tabelle in Fig. 20 ist kein Trabantenchromo- 
som vorhanden. Bei Vicia bithynica L. stellte ich in Übereinstimmung 
mit SVESHNIKOVA zwei groBe kugelige Trabanten fest. 

Aus der Sammelart Vicia sativa L. untersuchte ich vier Vertreter. 
Vicia sativa hat vier SAT-Chromosomen. SVESHNIKOVA gibt in einer 
zweiten Mitteilung (1928) nur zwei Chromosomen mit sekundärer Ein- 
schnürung an. Man muB ziemlich kraftig differenzieren, um das eine 
Paar besonders kurzer Faden zu Gesicht bekommen. Entsprechend findet 
man, besonders klar natiirlich in Wurzelquerschnitten, da in Uberein- 
stimmung mit der Lage der Fäden alle auf einer Höhe liegend, auch vier 
Nukleolen. Sehr wahrscheinlich sind zwei davon größer, zwei davon 
kleiner, wie das wegen der paarweise verschieden großen Fäden 
(Abb. 2 f, g) auch zu erwarten ist. Ebenfalls vier SAT-Chromosomen be- 


1 Vgl. Anm. 1, 8. 496. 
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sitzt Vicia peregrina. SVESHNIKOVA hatte hier keine Chromosomen mit 
sekundären Einschnürungen gefunden. Bei einer als Vicia macrocarpa 
bezeichneten Art, die wahrscheinlich mit der von SVESHNIKOVA unter- 
suchten Vicia amphicarpa identisch ist, sind nur zwei SAT-Chromo- 
somen vorhanden und infolgedessen auch nur zwei Nukleolen. Vicia 
angustifolia L. schlieBlich führt zwei kleine kugelige Trabanten. Es mag 
sein, daB mir andere Rassen vorgelegen haben als SVESHNIKOVA. Das 
bleibt aber ohne Bedeutung, da es nicht das Ziel der vorliegenden Arbeit 
war, die Systematik von Vicia betreffende Fragen aufzuwerfen, vielmehr 
nur zu entscheiden, ob jede Art ihr bzw. ihre SAT-Chromosomen besitzt 
oder nicht. 

Aus der Sektion Euvicia bleiben noch übrig: Vicia pannonica Craniz, 
Vicia hybrida L. (in der ersten Arbeit von mir fälschlicherweise als lutea 
bezeichnet, vgl. Anm. 1, 8.496) und Vicia narbonensis L. Uber die beiden 
erstgenannten Arten wurde früher bereits ausführlich berichtet und für 
Vicia hybrida gezeigt, daB die GréBe der Nukleolen abhängt von der 
Lange der Faden, an welchen sie entstehen. Bei Vicia narbonensis sind 
nur zwei SAT-Chromosomen mit basalem Faden vorhanden. Auch hier 
hat SVESHNIKOVA diese beiden Chromosomen wahrscheinlich infolge zu 
schwacher Differenzierung übersehen. 


d) Nicht in Sektionen eingeordnete Arten. 

SchlieBlich wurden noch von weiteren von SVESHNIKOVA nicht unter- 
suchten Arten Präparate hergestellt. Bei allen sind wie zu erwarten 
SAT-Chromosomen vorhanden (Abb. 1). Vicia hyrcanica Fisch. et M. 
besitzt ganz ahnliche SAT-Chromosomen wie Vicia narbonensis. Bei 
Vicia aurantia Boiss. ähnelt das betreffende Paar dem einen der beiden 
bei Vicia unijuga gefundenen. 

Diese Analogien stehen möglicherweise mit der Verwandtschaft in 
Zusammenhang. Auch Vicia pseudorobus Fisch. et M. ist wie so viele der 
in dieser Arbeit untersuchten Vicia-Arten scharf durch ihre SAT-Chro- 
mosomen gekennzeichnet. Einiges Interesse beansprucht noch Vicia 
Musquinez Bosc. (Abb.1). Hier sah ich zunächst nur zwei große Nu- 
kleolen, dagegen vier SAT-Chromosomen, zwei mit sehr langen Fäden 
in den großen asymmetrischen Chromosomen, Verhältnisse wie man sie 
bei keiner der hier untersuchten Vicia-Arten (von Vicia macrocarpa, die 
ja viel kleinere Chromosomen besitzt, abgesehen) wiederfindet. Noch 
charakteristischer aber sind die zwei anderen SAT-Chromosomen (LI). 
Ganz unten an dem L-Ast sitzt eine äußerst niedrige achromatische 
Stelle. (Daß sie nicht etwa mit der Umbiegungsstelle = Anheftungs- 
stelle der Spindelfasern identisch sind, wie man bei Betrachtung von 
Metaphasen etwa glauben könnte, zeigen Anaphasen, aus welchen die 
beiden abgebildeten Chromosomen stammen, einwandfrei.) Dieses Chro- 
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mosom allein wiirde geniigen, um Vicia Musquinez von allen anderen 
bisher untersuchten Arten zu unterscheiden. 

Da ich zuerst nur zwei groBe Nukleolen gefunden hatte, schien hier 
ein Fall vorzuliegen, in welchem SAT-Chromosomen vorkommen, näm- 
lich die zwei zuletzt besprochenen mit sehr kurzen Faden, an welchen 
keine Nukleolenbildung stattfindet. Man hätte das mit eben der Klein- 
heit dieser Fäden in Zusammenhang bringen können. Eine ganz genaue 
Untersuchung ergab aber dann, daß außer den zwei großen noch zwei 
winzig kleine, leicht übersehbare Nukleolen vorhanden sind. Sie zeigen 
eine sehr gesetzmäßige Lage (Abb.2a) in Bezug auf die großen Nukleolen. 
Dieses Lageverhältnis entspricht demjenigen der zwei langen zu den 
zwei kurzen Fäden in den zwei Chromosomenpaaren. Vicia Musquinez 
ist somit das eindeutigste und schönste Beispiel für die Abhängigkeit 
der Nukleolengröße von der Fadenlänge der SAT-Chromosomen, da die 
Größenunterschiede zwischen den zwei Fadenpaaren einerseits und den 
zwei Nukleolenpaaren andererseits besonders stark sind. 


I. 


Alle hier untersuchten Vicia-Arten besitzen SAT-Chromosomen in 
der Zwei- oder Vierzahl. Von den 34 Arten sind mindestens 24 durch ihr 
SAT-Chromosom allein schon charakterisiert. Man braucht weder die 
Chromosomenzahl noch die Gestalt der übrigen Chromosomen zu kennen. 
Wie bei den in der ersten Arbeit aufgeführten Pflanzen entspricht die 
Nukleolenzahl und -lage der Zahl und Lage der die Trabanten befestigen- 
den Fäden. Es läßt sich aber verhältnismäßig einfach zeigen, daß trotz- 
dem die Bedeutung der SAT-Chromosomen in kernphysiologischer Hin- 
sicht nicht darin besteht, während der Telophase die Nukleolarsubstanz 
an dem Faden zum Nukleolus zu konzentrieren. 

Folgender Versuch ist naheliegend. Man zerstört dadurch, daß man 
Wurzeln mit Chloralhydrat behandelt (Némec 1904) die Spindel. Auf 
diese Weise kommt es in der Telophase gelegentlich zur Absprengung 
einzelner oder mehrerer Chromosomen und infolgedessen zur Klein- 
kernbildung. Sind nun in einem Hauptkern z. B. von Vicia Faba, wel- 
cher in einer gestörten Telophase entstanden ist, die zwei legitimen 
Nukleolen vorhanden, so dürfen, wenn die Nukleolen nur an den SAT- 
Chromosomen sich bilden können, an anderen nicht, in gegebenenfalls 
vorhandenen Kleinkernen keine Nukleolen auftreten. Denn die Gegen- 
wart der zwei Nukleolen im Hauptkern zeigt ja die Gegenwart der bei- 
den (einzigen) SAT-Chromosomen an. 

Es ist nun gar nicht notwendig; künstlich den normalen Ablauf der 
Telophase in der angegebenen Weise zu stören. Man findet nämlich, 
wenn auch nicht in jeder Wurzel und oft erst nach langem Suchen, 
Kleinkerne auch in Wurzeln, die unter ganz normalen Bedingungen ge- 
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halten wurden. Es gelang bei Vicia faba und Vicia monanthos, die ja 
ebenfalls nur zwei SAT-Chromosomen besitzt (Abb. 1), zwei einwand- 
freie Fälle aufzufinden, wo jeweils ein groBer Hauptkern mit den zwei 























Abb. 2. a V. Musquinez (Wurzellängsschnitt); 10 hintereinanderliegende Kerne, die auf Grund der 
Anordnung ihrer Nukleolen, zwei kleine unten, zwei groBe oben im Kern (vgl. Abb. 1), als Schwester- 
kerne (}) erkannt werden können. Die ursprüngliche Zweizahl der großen und kleinen Nukleolen 
nur noch zum Teil erhalten. b V. faba, c V. monanthos (Wurzellängsschnitte); Kleinkernbildung 
durch Absplittern von Chromosomen oder Ch tück In den Großkernen (außer den 
Chromozentren) die zwei legitimen Nukleolen, welche die Gegenwart der zwei SAT-Chromosomen 
anzeigen; trotzdem in den Kleinkernen Nukleolenbildung. à V.tenuifolia; Stück einer Ana- 
phase, in beiden Hälften die 4 SAT-Chromosomen (vgl. Abb. 2). e V. Orobus, Stück aus einer 
Metaphase; die Pfeile bezeichnen die Umbiegungsstellen der Chromosomen, rechts unten ein Tra- 
banten-Chromosom (vgl. Anaphase-Chromosomen in Abb. 1). f,g V. sativa, zwei Metaphasen, in 
jeder 4 SAT-Chromosomen, zwei mit kurzem, zwei mit längerem achromatischen Stück. Zeich- 
nung in Objekttischhöhe, Apochromat 120X. a Komp. Ok. 7X, b Komp. Ok. 18 X, die übrigen 
Abbildungen Komp. Ok. 15X. Für den Druck auf 1%/% verkleinert. Fixierung: FLEMMING-BENDA ; 
Färbung: Säurefuchsin-Pikrinsäure nach ALTMANN. 








legitimen Nukleolen vorhanden war, auBerdem aber noch je ein kleiner 
Kern (Abb. 2 b, c). In diesem Kleinkern sind bei Vicia faba ein gréBe- 
rer und ein sehr kleiner Nukleolus vorhanden (das kleinste Kügelchen 
ist ein Chromozentrum) und bei Vicia monanthos ein einziger. Dieser 
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Befund macht es sehr wahrscheinlich, daß Nukleolen auch ohne SAT- 
Chromosomen, an welchen sie sich normalerweise kondensieren, ent- 
stehen können. 

Man könnte den Einwurf machen, daß die Kleinkerne gar nicht aus 
einzelnen Chromosomen bzw. Chromosomenstücken während der 
Telophase, sondern durch Abschnürung an einem ruhenden Kern ent- 
standen seien, und daß bei diesem Vorgang auch ein Stück des Nukleolus 
mit abgeschnürt worden sei. Wenn erstere Möglichkeit sich auch nicht 
widerlegen läßt, so ist es doch sehr unwahrscheinlich, daß von dem 
dichten und kompakten Nukleolus kleine Stücke gleichzeitig mit ab- 
geschnürt werden, besonders angesichts der Tatsache, daß das sich ab- 
schnürende Medium, das Kerngerüst, viel weniger kompakt und dicht 
ist. Vor allen Dingen aber wäre es merkwürdig, wenn in den beiden 
abgebildeten Fällen der Kleinkerngröße annähernd entsprechende 
Nukleolenstücke abgeschnürt würden. Man beachte im Hinblick 
hierauf besonders, daß in dem viel kleineren Kleinkern von Vicia 
monanthos (Abb. 2c) auch der Nukleolus viel kleiner ist als in dem 
größeren Kleinkern von Vicia faba. 

Die in der Schlußbetrachtung der ersten Arbeit aufgeworfene Frage, 
ob die Bedeutung der Fäden der SAT-Chromosomen darin besteht, den 
Nukléclus an sich zu kondensieren, muß verneint werden. 

Folgendes steht jetzt fest: Immer wenn SAT-Chromosomen vor- 
handen sind, müssen an ihnen die Nukleolen entstehen. Die SAT- 
Chromosomen wirken begrenzend auf die Zahl, Lage und Größe der 
Nukleolen. Fehlen die SAT-Chromosomen, so können sich die Nukle- 
olen trotzdem bilden. 

Die Bedeutung der SAT-Chromosomen bleibt also weiter unbe- 
kannt. Wir wissen nicht, ob die Fäden genetische oder nur kernphysio- 
logische Bedeutung haben. Trotzdem wird man kaum daran zweifeln 
können, daß jede Pflanze ihr SAT-Chromosom besitzt, denn in den 
bis jetzt am genauesten auf Trabantenchromosomen hin untersuchten 
Gattungen Crepis, Thalictrum und Vicia hat jede untersuchte Art 
ihr Trabantenchromosom. Mit anderen Worten: Es ist sehr wahr- 
scheinlich, daß allen Pflanzen ein formhomologes, von den übrigen ver- 
schiedenes Chromosom gemeinsam ist. 


Zusammenfassung. 

1. 33 Vicia-Arten werden auf das Vorhandensein von Trabanten- 
chromosomen untersucht. Sie finden sich bei allen in der Zwei- oder 
Vierzahl. Etwa 26 dieser Arten sind allein durch ihr Trabantenchro- 
mosom charakterisiert. 

2. Das Auftreten von Nukleolen in Kleinkernen bei Vicia faba und 
Vicia monanthos bei gleichzeitigem Vorhandensein der zwei legitimen 
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Nukleolen in den Hauptkernen macht es sehr wahrscheinlich, daß die 
Bedeutung der SAT-Chromosomen nicht darin besteht, an ihren Fäden 
die Nukleolen zu kondensieren. Dagegen wird nochmals für alle Arten 
gezeigt, daß Zahl und Lage der Nukleolen durch die Zahl und Lage der 
Fäden in den SAT-Chromosomen bestimmt werden. Wo SAT-Chromo- 
somen vorhanden sind — es wird darauf hingewiesen, daß es wohl 
keine Pflanze ohne SAT-Chromosom gibt —, müssen an ihren Fäden 
die Nukleolen entstehen. 
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ANATOMISCHE UND OKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AM 

BLUTENSTANDE VON PHILODENDRON SELLOUM SCHOTT, 

MIT BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG DER HARZKANALE 
UND DER BESCHAFFENHEIT DER POLLENKITTSTOFFE. 


Von 
Franz PoHL 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. August 1931.) 


Philodendron Selloum ScHoTT, eine häufig in botanischen Gärten 
kultivierte Pflanze, gehört nach ENGLER u. Krause (1913, 8. 134f.) in 
geographischer Hinsicht der ,,Siidbrasilianischen Provinz‘‘ (Brasilien, 
Paraguay) an. Der Blütenstand ist ebenso wie jener der übrigen Gat- 
tungsangehörigen monözisch. Der obere Teil des Spadix trägt die 
männlichen Blüten, nach unten schließt sich die sterile Staminodien- 
zone an, und an der Basis befinden sich die weiblichen Blüten. Wäh- 
rend der Anthese ragt der Spadix nicht oder nur ganz wenig aus der 
kapuzenartig geformten Spreite der Spatha heraus (Abb. 1). Nur der 
männliche Teil des Spadix ist von außen sichtbar, der sterile und der 
weibliche sind dagegen in dem langen Spathatubus eingeschlossen. 
Die Ausmaße der von mir untersuchten Blütenstände bewegen sich in 
den von ENGLER u. KRAUSE (a. a. O.) angegebenen Grenzen. Ebenso 
stimmen die Gestalt sowie die Farbe des Blütenstandes mit den ENGLER- 
schen Angaben überein. 

Es lag in meiner Absicht, die auffallende Harzausscheidung an der 
Spatha dieser Pflanze genauer zu untersuchen. Um jedoch ein mög- 
lichst abgerundetes Bild über den Bau und die Ökologie des Blüten- 
standes zu erhalten, beschäftigte ich mich auch mit den übrigen Er- 
scheinungen am Blütenstande, so insbesonders mit dem Bau des ,,Be- 
wegungsgewebes‘‘ der Spatha, über den ich an anderem Orte (diese 
Ztschr. S. 530) berichte, sowie mit der bemerkenswerten Beschaffen- 
heit der Pollenkittstoffe. Im Verlaufe dieser Arbeit ließen sich aber 
noch eine Reihe anderer beachtenswerter, wenig oder gar nicht bekann- 
ter anatomischer, morphologischer und ökologischer Einzelheiten fest- 
stellen, über die ich ebenfalls berichten will. 
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I. Das Harz und die Harzkanäle. 

Die Spatha der Philodendron-Arten fällt besonders dadurch auf, 
daB im Verlaufe der Anthese an ihrer Innenseite das Austreten von 
, Saft’ beobachtet werden kann. Diese Erscheinung ist für verschie- 
dene Arten schon seit langem bekannt. So berichtet beispielsweise 
WARMING (1883, S. 332) für Ph. Lundei Wanm.: „Ein zäher aromati- 
scher, gelber Saft perlt aus unzähligen Poren an der Innenseite der 
Spatha hervor.‘ Auch Lupwıc (1882, S. 349) berichtet für Ph. bi- 
pinnatifidum über eine „harzige‘‘, an einzelnen Stellen der Spatha aus- 
geschiedene Flüssigkeit 1, und Knurs (III, 1, 8. 91) beobachtete an der 
roten Innenseite? der Spatha der gleichen Spezies ebenfalls einen 
„braunen sehr zähen Schleim‘. Schließlich weist ENGLER (1912, S. 19) 
auf eine allgemeinere Verbreitung dieser Erscheinung hin. 

Da demnach eingehendere und kritische Untersuchungen über die 
chemische Natur des Sekretes noch ausstehen, möchte ich zunächst 
nach meinen Untersuchungen an Ph. Selloum über die chemische Be- 
schaffenheit der auf der Spathainnenseite erscheinenden Sekret- 
tropfen berichten. Auf dieser sind schon zu Beginn der Anthese des 
Blütenstandes, besonders in der Umgebung der Spathaeinschnürung 
(Abb. 1), vereinzelte und verschieden große weingelbe Tropfen zu 
sehen, deren Anzahl im Verlaufe der nur 2 Tage andauernden Anthese 
immer größer wird (Abb. 2). Sie bedecken schließlich eine große Fläche 
der Spathainnenseite und fehlen nur. auf dem kapuzenartig erweiterten, 
obersten Teil der Spatha. Im unteren Teil des Kessels sind sie nur 
spärlich vorhanden. Hierbei handelt es sich um den Austritt von 
Tropfen, über deren chemische Natur, wie schon erwähnt, bis nun 
recht unsichere Angaben gemacht worden sind, die jedoch alle darin 
übereinstimmen, daß die Tropfen zähflüssig und klebrig sind®. 

Diese weingelben, stark lichtbrechenden Tropfen sind vollständig 
hyalin, bei Zimmertemperatur schmierig und stark klebrig. Mit der 
Nadel lassen sie sich zu dünnen Fäden ausziehen. In der Hitze über 
der Bunsenflamme werden sie dünnflüssig, ohne daß sie nach lange an- 
dauerndem Erhitzen verdampfen. Ihre ursprüngliche zähflüssige Be- 
schaffenheit sowie ihre weingelbe Farbe* behalten die Tropfen auch 
1 WarmING (1883, S. 329) vermutet, daß den Beobachtungen Lupwics 
ebenfalls Ph. Lundei zugrunde lag: 

2 Nach ENGLer u. Krause (1913, S. 135) ist bei der genannten Art nur die 
AuBenseite der Spatha rot gefärbt, die Innenseite hingegen weiB. 

3 Ich setze dabei voraus, daß das Sekret der übrigen Philodendron-Arten 
physikalisch und chemisch ähnlich beschaffen ist, wie jenes von Ph. Selloum. 

* Nach ENGLER u. Krause (1912, S. 11) wird das gelbbraune Sekret der 
spathaständigen „Sekretgänge‘‘ von Philodendron Simsii an der Luft schwarz. 
Obsich jedoch bei dieser Spezies auch die an derSpathaoberfläche ausgeschiedenen 
Sekrettropfen verfärben, bleibt unerwähnt. Bei Ph. Selloum bleibt das Sekret 
auch innerhalb der Sekretgänge (auf Schnitten) an der Luft weingelb. 
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nach jahrelangem Liegen an der Luft bei Zimmertemperatur bei. 
Schon durch 2 Jahre bewahre ich auf Glas abgeklatschte Sekrettropfen 
auf, die in dieser Zeit weder merklich kleiner noch fester geworden sind. 
In den üblichen Fett- und Harzlésungsmitteln wie Alkohol (etwa 
97% 1), Chloroform, Schwefeläther und Benzol ist das Sekret leicht lés- 
lich. Ebenso wie verschiedene Harze löst es sich in ätherischen Ölen, 
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Abb. 1. Abb. 2. Abb. 3. 
Abb. 1—3. Philodendron Selloum SCHOTT. 
Abb. 1. Habitus des Blütenstandes. 3/, natürlicher Größe. — Abb. 2. Ausschnitt aus dem am stärksten 
eingeschnürten Spathateil, die auf der Spathainnenseite befindlichen zahlreichen Harztropfen 
und im oberen Teil kleine Grübchen zeigend. Unter jedem dieser Grübchen endigt je ein Harz- 
kanal. Die zu den Grübchen hinführenden Harzkanäle sind vor ihrer Entleerung von der Spatha- 
fläche her sichtbar; eine genz seichte Rinne, die mit wachsender Entfernung des Harzganges von 
der Spathaepidermis allmählich verschwindet, führt zu jedem Grübchen. !/. natürliche Größe. 
— Abb. 3. Schematischer Längsschnitt durch diesen Spathateil mit noch nicht geöffneten Harz- 
kanälen (punktiert). H Harzkanal, J Interzellularen. 37fach vergr. 


beispielsweise in Oleum Foeniculi (Pharm. austr. VIII). Während 
aber zahlreiche ätherische Öle und manche Harze in einer Chloral- 
hydratlösung löslich sind, ist das Spathasekret von Ph. Selloum in einer 
Lösung von 8 Teilen Chloralhydrat + 10 Teilen Wasser unlöslich. Es 
quillt in dieser Lösung nur stark auf, wobei sich in dem Sekrettropfen 

1 Hingegen ist nach einer Angabe von EnGLEeR-KRAUSE (1912, S. 11) das 


Sekret der spathaständigen Sekretgänge von Philodendron Simsii in Alkohol 
unlöslich. 
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Schlieren bilden. Wenn man in diesem Zustande die Sekrettropfen mit 
der Nadel berührt und in Bewegung setzt, so wird dadurch die Quel- 
lung teilweise rückgängig gemacht, um bei eingetretener Ruhe wieder in 
Erscheinung zu treten. Das harzartige Sekret zeigt somit ein ähnliches 
‘Verhalten gegenüber Chloralhydrat wie Dammarharz (Moziscx 1923, 
8. 165). Die unter anderem von MorLısc# für Harze als charakteristisch 
angegebene, sogenannte RasParLsche Reaktion färbt auch das Spatha- 
sekret von Ph. Selloum schön rot. Hingegen gelang es mir nicht, die 
von UNVERDORBEN und FRANCHIMONT angegebene, für manche Harze 
charakteristische Färbung durch.eine gesättigte Lösung von essig- 
saurem Kupfer hervorzurufen. Selbst nach monatelangem Liegen in 
einer solchen Lösung zeigte sich an den Harztropfen keine Verfärbung. 
Sie behielten ihre ursprüngliche weingelbe Farbe bei. In dem Ver- 
seifungsgemisch nach MoLısc#H quollen die Tropfen lediglich auf, ohne 
die charakteristischen Merkmale einer eingetretenen Verseifung zu 
zeigen. Demgegenüber fand L. MüzLer (1893) in der Spatha von 
Ph. Selloum ein „‚Öl‘‘ (das Sekret der Harzgänge?), das sich nach ihren 
Angaben verseifen ließ. Osmiumsäuredämpfe schwärzen das Sekret, 
und bei Anwendung einer verdünnten alkoholischen Alkannalösung 
wird es rot gefärbt!. Ebenso wie das Aufquellen und die Schlieren- 
bildung in Chloralhydrat scheint auch die für Harze ungewöhnliche 
(starke) Färbbarkeit der Tropfen mit Neutralrot oder Gentianaviolett 
auf das Vorhandensein eines anderen Stoffes hinzuweisen, welcher dem 
Harze beigemengt ist. 

Auf Grund seines chemischen und physikalischen Verhaltens ist 
somit das Sekret auf der Spathainnenseite von Ph. Selloum der Gruppe 
der Harze zuzuweisen. Da es weiterhin nicht fest, sondern halbflüssig 
ist, entspricht es hinsichtlich seiner physikalischen Beschaffenheit 
jener Gruppe von Harzen, die man gewöhnlich als Balsame bezeichnet. 

Nachdem nun durch diese Untersuchung das Sekret einer bestimm- 
ten, wenn auch chemisch recht ungleichartigen Gruppe von Körpern 
zugewiesen ist, erscheint es zunächst notwendig, seinen Entstehungs- 
ort und die Mechanik des Austretens einer Betrachtung zu unterziehen. 
Es liegt nahe, zu vermuten, daß das Erscheinen der Harztropfen auf der 
Spathainnenseite mit den in der Spatha verlaufenden Harzgängen in 
einem Zusammenhang stehen dürfte. Diese Vermutung wird bestätigt, 
wenn man den Verlauf der Harzkanäle auf verschiedenen Schnitten be- 
trachtet. Wie Querschnitte etwa aus der Mitte der Spatha zeigen, sind 
Harzkanäle am reichlichsten in den der Spathainnenseite (morpho- 
logische Blattoberseite) genäherten Gewebeteilen vorhanden. Nach 
außen zu folgt auf diese Gewebeteile die Zone eines lakunenreichen Ge- 


1 Die verschiedenen Gruppenreaktionen wurden nach den Angaben von 
Mor.iscx (1923) und SCHNEIDER-ZIMMERMANN (1922) ausgeführt. 
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webes, in welchem zahlreiche, zerstreut angeordnete GefäBbündel ver- 
laufen. Daran schlieBt sich in derselben Richtung eine Gewebezone an, 
in welcher nur vereinzelte Harzkanäle, aber zahlreiche Sekretzellen zu 
sehen sind. Nach ihrer Menge sind die Harzkanile in den ein- 
zelnen Abschnitten der Spatha verschieden verteilt. Die größte An- 
zahl ist im eingeschnürten Teil, also etwa in der Mitte der Spatha zu 
finden. Weniger Kanäle sind im Spathatubus vorhanden, und in der 
Spitze fehlen sie fast vollständig. Nur selten war auf Querschnitten 
durch die Spitze ein Harzgang zu finden, wobei er dann jedoch niemals 
nach außen mündete. 

Ebenso wie am Querschnitt kann man auch am Längsschnitt die 
erwähnte Verteilung der Harzkanäle sehen. Man beobachtet aber hier, 
daß die der Epidermis am meisten genäherten Kanäle mit ihren 
oberen Enden nach außen hin gegen die Spathaoberseite allmählich 
umbiegen und, sobald noch nicht der Weg nach außen gebahnt ist, 
knapp unter der Epidermis endigen (Abb. 3). Von dieser sind die noch 
geschlossenen Enden der Harzkanäle nur durch wenige Zellschichten 
getrennt. Hingegen ist der Verlauf der tiefer im Gewebe eingebetteten 
Kanäle ein anderer. Sie verlaufen lotrecht, parallel mit der äußeren 
Begrenzung der Spatha, und biegen niemals mit ihren oberen Enden 
nach außen zu um. Sämtliche Harzkanäle sind nach meinen Beob- 
achtungen verhältnismäßig kurz und unverzweigt. 

Während bei den meisten Philodendron-Arten die Harzgänge von 
einer sklerenchymatischen Scheide umgeben sind (Moxzsius 1885, 
S. 279 ff., SOLEREDER-MEYER 1928, S. 111/113 f.), fehlt diese Scheide 
den spathaständigen Harzgängen von Ph. Selloum. Sie fehlt bei dieser 
Art aber auch den in den Wurzeln verlaufenden Harzgängen (MoEBIUS 
a. a. O.; PorscH 1911). Weiterhin beobachtete ich an den Harzkanä- 
len der Spatha keine ausgesprochen kollenchymatische Scheide, die 
nach den übereinstimmenden Untersuchungen von Mozsıus und 
Porscu die wurzelständigen Harzkanäle von Ph. Selloum umkleidet. 
In der Spatha werden die im Bereich ihrer Innenseite befindlichen 
Harzkanäle, wo das Grundgewebe schon kollenchymartigen Charakter 
hat, von tangential gestreckten Zellen umscheidet, die sich vor jenem 
nicht durch dickere Wände auszeichnen. Die Zellwände der Harz- 
kanalscheide, die keine Spur von Verholzung zeigen, sind jedoch 
nicht in dem Maße quellfähig, wie ich dies für die unmittelbar be- 
nachbarten Zellen des ‚„‚Bewegungsgewebes‘‘ a. a. O. beschreibe. Nur 
die Scheide der wenig zahlreichen, außerhalb dieses kollenchym- 
artigen Grundgewebes gelegenen Harzkanäle hat gegenüber dem be- 
nachbarten Parenchymgewebe etwas dickere Zellwände. Die Zellen 
der Harzkanalscheide schließen aber überall ziemlich lückenlos an- 
einander. 
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Die innerste, den schizogenen Hohlraum des Kanals auskleidende 
Zellschicht zeigt einen auffallend drüsenartigen Charakter. Ihre dünn- 
wandigen Zellen fand ich ungemein inhaltsreich und die freie Zellwand 
papillôs, nach Art einer Zitze ausgezogen, die in den Kanal hineinragt 
(Abb. 4). An den äußersten Harzkanalenden, sowohl der gerade ver- 
laufenden als auch der nach auBen zu umbiegenden, fehlen ent- 
sprechend der Abb. 6 die Papillen. Diese Papillen sind zumeist nur an 
lebendem Material gut zu sehen, an Alkoholmaterial waren die Harz- 
kanalzellen gewöhnlich unregelmäßig geschrumpft. Durch seine 
charakteristische Zellform unterscheidet sich dieses Driisenepithel von 





Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 4 u. 5. Philodendron Selloum SCHOTT. 


Abb. 4. Querschnitt durch einen spathaständigen Harzkanal. 200fach vergr. — Abb. 5. Längs- 
schnitt durch einen solchen Harzkanal. Die gegenüberliegende Kanalwand nicht gezeichnet. 
250 fach vergr. 


jenem der wurzelständigen Harzkanäle, das entsprechend der Be- 
schreibung und den Abbildungen von PorscH niemals papillös vorge- 
wölbt ist. Er erwähnt nur, daß die Zellen an Schnitten durch lebendes 
Material gegen das Lumen des Harzkanals vorspringen, im konser- 
vierten Material aber mehr oder weniger geschrumpft sind. Auch bei 
Ph. Simsii sind die Drüsenzellen der spathaständigen Sekretgänge 
entsprechend den Abbildungen BRANDTs (in ENGLER u. Krause 1912, 
Abb. 8) nicht derartig zitzenförmig ausgezogen, sondern ebenfalls nur 
vorgewölbt. Ebensowenig finde ich in der zusammenfassenden Darstel- 
lung von SOLEREDER u. MEYER (1928) für andere Araceen einen der- 
artigen Fall beschrieben. Im Bereich der Spathaaußenseite von Ph. 
Selloum sah ich jedoch wiederholt Harzkanäle, deren Drüsenepithel 
mit der genannten Abbildung BRANDTs übereinstimmt. 
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An die den Kanal auskleidenden Drüsenzellen schließen sich noch 
1—2 Zellreihen an, deren Zellen zwar ebenfalls dünnwandig, aber in- 
haltsärmer als jene der innersten Schicht sind. Auch durch diese 
größere Schichtenfolge unterscheiden sich die spathaständigen Harz- 
kanäle von jenen in der Wurzel, deren Drüsenepithel nur aus einer 
Zellschicht besteht. In Übereinstimmung mit meiner Beobachtung 
bildet auch L. MüzLer (1893, Tafel 2, Fig. 9) ein mehrschichtiges 
Drüsenepithel für den spathaständigen Harzkanal — sie spricht stets 
von „Ölgängen‘ — ab. Diese Abbildung steht allerdings nicht im Ein- 
klang mit den weiteren Einzelheiten meiner Abb. 4. Wie Quer- und 
Längsschnitte (Abb. 4, 5) durch den Harzkanal zeigen, sind die inner- 
sten Drüsenzellen isodiametrisch und somit abweichend von jenen der 

igen Harzkanäle gebaut, für welche Porscx (S. 406 und 
Abb. 4) langgestreckte Drüsenzellen abbildet und beschreibt. Es ist 
dies somit einer jener Fälle, in denen das gleiche Organ in verschie- 
denen Teilen der Pflanze verschieden gebaut ist. 

Auf keine Weise vermochte ich auf dem Drüsenepithel eine 
Schleimschicht, die ,,Resinogene Schicht‘‘ TscHrec#s zu finden, deren 
Fehlen allerdings auch für verschiedene andere Harzbildungsstätten 
beispielsweise durch die Untersuchungen Hannics (1922, 1930) be- 
reits nachgewiesen worden ist. Ich muß allerdings bemerken, daß die 
Harzkanäle von mir nur im fertigen Zustande untersucht worden sind, 
zu einer Zeit, in der sie bereits mit Sekret erfüllt waren. 

Wenn man die Spathainnenfläche zu Beginn der Anthese, wo Harz- 
tropfen erst in geringer Anzahl vorhanden sind, aufmerksam betrach- 
tet, so findet man zahlreiche, stecknadelkopfgroße Grübchen, die dort 
am dichtesten stehen, wo später die ausgetretenen Harztropfen am 
reichlichsten vorhanden sind. Es sind dies jene vorbezeichneten Stellen, 
durch welche später das Harzsekret hindurchtritt (Abb. 2, 3), und unter 
denen die nach außen umbiegenden Harzkanäle endigen. Bevor jedoch 
das Sekret auf der Spathainnenfläche erscheint, stülpt sich die Epi- 
dermis dieser Grübchen nach außen, so daß dann an Stelle der Ein- 
dellung ein winzig kleiner Buckel zu sehen ist. Inzwischen hat sich die 
zwischen Epidermis und Harzgangendigung liegende Gewebepartie 
verändert. Die Mittellamellen dieses nur wenige Zellreihen mächtigen 
Gewebes werden aufgelöst, wodurch eine bis unter die Epidermis 
reichende Verlängerung des Harzganges hergestellt wird (Abb. 6). 
Ähnlich wie beim Hervorbrechen der Äcidien verschiedener Rostpilze 
aus einem pilzkranken Pflanzenteil reißt schließlich auch hier die Epi- 
dermis auf, und das Sekret kann nunmehr ungehindert austreten. 

Auf Grund einer Angabe WARMINGs (1883) vermuteten bereits ENG- 
LER u. Krause (1912), daß die Abscheidung auf der Spathainnenseite 
mit den im Spathagewebe verlaufenden Sekretkanälen in irgend- 
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einem Zusammenhange stehen dürfte. Im Auftrage ENGLERs (1912, 
S. 19) untersuchte dann BRANDT die Spatha von Philodendron Simsii 
KuntTH, worüber ENGLER u. Krause an Hand einer Abbildung folgen- 
dermaBen berichten: ,,Hierbei ergab sich, daB bei Ph. Simsii an der 
Innenseite oder Oberseite des Spathatubus schon mit bloBem Auge 
zahlreiche durchscheinende und rot punktierte Flecken von etwa 





Abb. 6. Philodendron Sellowm SCHOTT. Längsschnitt durch das Ende eines spathaständigen 

Harzkanals knapp vor dem Durchreißen der Epidermis. Das zwischen Harzgangende und Epi- 

dermis gelegene Gewebe bereits aufgelöst; das ehemalige Grübchen in der Epidermis (Abb. 3) 

durch den Druck der Harzmassen bereits nach außen gestülpt. Harz mittels verdünntem Alkohol 
herausgelöst. 225 fach vergr. 


0,5 mm Durchmesser wahrzunehmen sind. Bei näherer Betrachtung 
findet man an diesen Stellen Unterbrechungen des unter der Epidermis 
reichlich entwickelten, Sekretginge einschließenden Collenchyms 
durch ein von Interzellularen reichlich durchsetztes Parenchym unter- 
halb einer großen Spaltöffnung. In der Umgebung der Spaltöffnung 
sind zahlreiche, roten Zellsaft enthaltende Sekretzellen vorhanden.“ 
Es scheint mir, daß durch diese Untersuchung eine Verbindung der 
Harzkanäle mit den als Austrittstellen bezeichneten Spaltöffnungen 
nicht genügend sichergestellt ist; denn von EnGLER u. KRAUSE werden 
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in der Umgebung der Spaltöffnungen nur Sekretzellen erwähnt und 
abgebildet, deren Sekretionstätigkeit wohl kaum die großen Harz- 
tropfen auf der Spathaoberfläche liefern dürfte. Bei Ph. Selloum zu- 
mindest stammen die Sekrettropfen aus den Harzkanälen und werden 
nicht von einzelnen Sekretzellen geliefert. Das Sekret tritt bei die- 
ser Pflanze aber auch nicht durch Spaltöffnungen aus, sondern wird 
durch Aufreißen der Epidermis an vorbezeichneten Stellen, an den er- 
wähnten kleinen Grübchen frei. Diese Grübchen fand ich in mehreren 
untersuchten Fällen spaltöffnungsfrei (Abb. 7). An anderen Stellen 
weist hingegen die Epidermis Spaltöffnungen auf. Dabei erscheint es 
mir nicht ausgeschlossen, daß auch in den Grübchen hin und wieder 
Spaltöffnungen vorhanden sind. Sonst unterscheidet sich jedoch die 
Epidermis der Grübchen in nichts von jener der 
übrigen Spathainnenseite (Abb. 8). 


en 


Abb. 7. Abb. 8. Abb. 9. 
Abb. 7—9. Philodendron Selloum SCHOTT. 
Abb. 7. Flächenansicht der Epidermis in einem Grübchen (oberhalb der Endigung eines nach 
auBen umbiegenden Harzkanals). — Abb. 8. Flächenansicht der Epidermis auf der übrigen Spatha- 
innenfläche. — Abb. 9. Längsschnitt durch die Epidermis der Spathainnenseite. Abb. 7 u. 8. 
300 fach vergr. Abb. 9. 230 fach vergr. 








Unterhalb der Spaltöffnungen der Spathainnenseite von Philoden- 
dron Selloum beobachtete ich in Ubereinstimmung mit ENGLER und 
Krauss (für Ph. Simsii) ein an Interzellularen reiches, dünnwandiges 
Parenchym, wie es nétig ist, wenn ein Gasaustausch durch die Spalt- 
öffnungen vor sich gehen soll. Bei Ph. Selloum steht dieses Gewebe je- 
doch in keiner Beziehung zur Harzaussche‘dung. Durch den bereits 
ausgeschiedenen Harztropfen hindurch konnte ich stets an den ge- 
bräunten Wundrändern erkennen, daB die Epidermis verletzt war. 

Durch welche Kräfte jedoch das Harz, das den noch nicht geöff- 
neten Gang vollständig ausfüllt, schließlich herausbefördert wird, 
darüber vermag ich nur Vermutungen aufzustellen. Durch Neubil- 
dung immer weiterer Sekretmengen kann dies nicht geschehen, weil 
die Harzkanäle nach einmaligem Sekretaustritt zumeist vollständig 
entleert sind: und es auch weiterhin bleiben. Es kann aber auch der 
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Harzgang nicht unter einem ständigen Druck stehen, der den Austritt 
bewirkt; denn nach Aufstechen der erwähnten Grübchen mittels einer 
Nadel erfolgte niemals unmittelbar darauf Sekretaustritt, sondern erst 
geraume Zeit später. Wahrscheinlich erfolgt ein solcher erst dann, 
wenn die Spatha wiederum Schließbewegungen ausführt. Dieser Um- 
stand deutet darauf hin, daß die auspressende Kraft in den Gewebe- 
spannungen zu suchen ist, die bei den Öffnungs- und Schließbe- 
wegungen der massiven Spatha auftreten müssen. 


II. Die Beschaffenheit der Spathaepidermis. 

Das glänzende Aussehen der gesamten Spathainnenfläche ist da- 
durch verursacht, daß einerseits die Epidermisaußenwände nicht vor- 
gewölbt sind, andererseits auch Zellfugen fehlen (Abb. 9). Hierzu 
kommt noch, ähnlich wie bei verschiedenen anderen Araceen (Ari- 
saema und Dieffenbachia, Pout 1929), der auch in bestäubungsöko- 
logischer Hinsicht wichtige Umstand, daß die gesamte Spathainnen- 
fläche mit einem schmierigen Wachsüberzug! versehen ist, dem hier 
auch körnige Bestandteile beigemengt sind. Wegen des dichten Zell- 
inhaltes ist es schwer, diesen Überzug unmittelbar an Epidermis- 
flächenschnitten ohne Wasserzusatz zu beobachten. Aber beim Ab- 
klatschen der Epidermis auf Glas bleibt er in Form von mehr oder 
weniger großen Fladen auf dem Glase haften, die sich nun ohne Schwie- 
rigkeiten untersuchen lassen. Aber auch dann, wenn man Epidermis- 
flächenschnitte in Sudan III nach KROEMER vorsichtig erwärmt, 
fließt der Überzug zu kleinen Tropfen zusammen, die sich mit dem 
Farbstoff ausgezeichnet färben. In den üblichen Fettlösungsmitteln, 
wie Äther oder Chloroform, ist er rasch und restlos löslich, in Alkohol 
(etwa 97%), Eisessig und konzentrierter Schwefelsäure hingegen un- 
löslich. Osmiumsäuredämpfe schwärzen nur jene Teile des Überzuges, 
welche verhältnismäßig dünnflüssig sind. In der Hitze, bei etwa 1409, 
verdampft der Überzug nicht, es schmelzen dabei nur die körnigen Be- 
standteile, um nach dem Erkalten wieder zu erscheinen. An Epider- 
misquerschnitten traten beim Erhitzen kleine Wachströpfchen aus den 
Zellaußenwänden aus. Im Verseifungsgemisch nach MorıscH (1923) 
zeigten sich nach einigen Tagen an Stelle des schmierigen Überzuges 
Myelinformen und kristallinische Körner. 

Einen ähnlich beschaffenen Überzug fand ich auch auf der Epi- 
dermis der Staminodien. 

Hinsichtlich seiner physikalischen Beschaffenheit ist demnach der 
Überzug der Spathainnenfläche von Philodendron Selloum der von mir 
aufgestellten 5. Hauptform (,,Schmierige Wachsüberzüge‘‘) im allge- 


1 Ich gebrauche hier den Ausdruck „Wachs“ in dem im botanischen Schrift- 
tum verbreitetetsten Sinne, wie ihn auch Mouiscx (1923, S. 123) verwendet. 
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meinen Bereich der Wachsüberzüge zuzuzählen (Ponı 1929, S. 576). 
Hinsichtlich seiner Löslichkeitsverhältnisse gehört er der von mir aufge- 
stellten 1. Gruppe, das ist den ‚in Alkohol und Eisessig unlöslichen 
fetten Überzügen‘‘ an (Pont 1929, S. 577). 

Während, wie schon erwähnt, die Spathainnenseite glänzt, ist ihre 
grüngefärbte Außenseite matt; sie erscheint wie infolge eines körnigen 
Wachsüberzuges bereift. Ein solcher Überzug fehlt jedoch, und das 
bereifte Aussehen wird nur durch die stark gerillten sowie kutinisierten 
Epidermisaußenwände verursacht. Kutinisiert sind aber nicht nur 
die verdickten Außenwände der Epidermiszellen, sondern auch ihre 
Seitenwände, was aus der positiven Färbung mit Sudan III nach 
KRoEMER hervorgeht. 
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Über die weitere Gewebebeschaffenheit der Spatha berichte ich an 
anderer Stelle (diese Ztschr., S. 530). 


IIL Die weibliche Blüte. 


Nach EnGLer u. Krause (1912, S. 15) sind die weiblichen Blüten 
aller Philodendron-Arten vollständig nackt, jede Blüte besteht nur aus 
dem Stempel. Bei unserer Art stehen die weiblichen Blüten dicht ge- 
drängt an der Basis des Kolbens. Der weibliche Teil des Blütenstandes 
ist etwa 7 cm lang. Die Gestalt der Einzelblüte (des Stempels) ist in der 
Abb. 10 wiedergegeben. Ihr oberes schwach gewölbtes Ende wird von 
der Narbe eingenommen, deren Ränder an den Fruchtknotenwänden 
ganz wenig herablaufen. Die Narbenfläche wird von zahlreichen, dicht 
nebeneinander stehenden, mehr oder weniger keulenförmigen, langen 
Haaren gebildet, die an der Basis schwach verbreitert sind. Während 
aber die Zellmembran des Fußes und der mittleren Partien dünn ist, 
ist jene des keulenförmigen Endes dick und verschleimt. An isolierten 
Narbenhaaren kann man im oberen Teil eine Schleimkappe beobach- 
ten, die sich bei Zusatz von Alkohol kontrahiert und in Wasser wie- 
derum aufquillt. Man sieht dann, wie die äußersten Schleimschichten 
immer mehr und mehr aufquellen und schließlich unsichtbar werden, 
während von der Membran neue Schleimmassen abgesondert werden. 
Dieser farblose Schleim ist nicht vollständig hyalin, sondern es sind 
zahlreiche winzige Körnchen in ihm verteilt. Auf der Narbe selbst 
verschmelzen die Schleimkappen der benachbarten Zellen miteinander, 
und die dadurch entstandenen Schleimmassen sind oftmals so groß, daß 
siean dem weiblichen Teil des Blütenstandes herabfließen. Die Narben- 
haare kleiden auch die in der Mitte der Narbe befindliche Vertiefung aus. 

Der 6—8fächerige Fruchtknoten von Philodendron Selloum birgt 
in jedem Fache wenige (nach ENGLER u. Krause 1913, S. 134, 6 bis 
14) hemiantrope Samenanlagen, die in zwei Reihen stehen. Auffallen- 
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derweise sind an den Plazenten ähnliche, nur etwas plumpere keu- 
lenférmige Haare wie auf der Narbenoberfläche vorhanden (Abb. 11, 
12). Im oberen Abschnitt des Funikulus fehlen sie, sobald man diesen 
nicht überhaupt als nackt bezeichnen und die mit Schleimhaaren ver- 
sehenen Teile zur Plazenta rechnen will. Ebenso wie die Schleimhaare 
der Narbe sind jene der Plazenta im unteren Teil dünnwandig, im obe- 
ren, keulenförmig angeschwollenen und verschleimten Teile dickwan- 
dig. Diese Haare sondern einen farblosen, hyalinen Schleim ab, wel- 








Abb. 12. 


Abb. 10. 








Abb. 11. 


Abb. 10—12. Philodendron Selloum SCHOTT. 


Abb. 10. Pistillum. 6 fach vergr. — Abb. 11. Längsschnitt durch ein Fruchtknotenfach, die Schleim- 
haare an der Plazenta und der Funikulusbasis zeigend. 12fach vergr. — Abb. 12. Diese Schleim- 
haare stärker vergr., mit darüberliegendem Schleim. 340 fach vergr. 


cher schließlich die ganzen Fruchtknotenfächer erfüllt. Ebenso wie 
bei verschiedenen anderen Pflanzen sind die Haare und die von ihnen 
abgesonderten Schleimmassen als Leitgewebe für die Pollenschläuche 
zu deuten. In ganz ähnlicher Weise verhält sich der Fruchtknoten von 
Arum (Kor 1926, S. 402). Erst vor kurzem hat BRIRGER (1930, 
S.25) eine Anzahl solcher, bereits bekannter Fälle zusammengestellt, 
denen nun auch der von mir beschriebene zuzuzählen ist1. 








1 Der Zusammenstellung BRIEGERs möchte ich noch die beiden Fälle von 
Ottelia und Hydrocharis morsus ranae hinzufügen, für welche SOLEREDER (Beih. 
Bot. Zbl. 30, Abt. I, 89, 98) einerseits Schleimdrüsen, andererseits eine schleim- 
absondernde Epidermis im Fruchtknoten beschreibt. Damit beabsichtige ich aber 
ebensowenig wie BRIEGER eine vollständige Aufzählung derartiger, bereits be- 
kannter Fälle. 

34* 
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IV. Die Staubblätter. 

Die Staubblätter sind etwa 8 mm lang, nach unten zu schwach 
konisch verschmälert und am oberen Ende gerade abgeschnitten. Sie 
werden von einem zentralen GefäBbündel durchzogen, und die vier 
Antherenfächer reichen von der Spitze der Anthere bis fast zur Basis 
herab. Infolge der dichten Stellung im Bliitenstand sind sie seitlich 
mehr oder weniger abgeflacht. An der Antherenspitze sind die Epider- 
misaußenwände papillös vorgewölbt, an den Seitenflächen mehr oder 
weniger eben. Das Konnektiv wird von einem dickwandigen, kollen- 
chymatischen Gewebe aufgebaut. Die Antherenfächer öffnen sich an 
der Spitze mittels eines kurzen Risses, durch den die Pollenwiirstchen 
ausgepreßt werden. Dabei bleibt zumeist nur eine ganz geringe Pollen- 
menge im oberen Teil des Faches zurück. 


V. Die eigenartige Beschaffenheit der Pollenkittstoffe. 

Am 2. Tage der Anthese öffnen sich die vierfächerigen Antheren, 
und die Pollenmassen werden in Form von weißen, bis etwa 3 mm 
langen Würstchen aus den Antheren ausgepreßt. Es sieht dann der 
ungefähr 6 cm lange, männliche Teil des Blütenstandes wie mit feinen 
Wollfäden behangen aus. Diese wenig elastischen Pollenwürstchen 
(Abb. 13) bröckeln beim Berühren mit der Nadel oder einem Pinsel sehr 
leicht ab und fallen dabei in den Kessel hinab, ein Vorgang, den jedes 
größere, blütenbesuchende Insekt beim Bekriechen des männlichen 
Blütenstandabschnittes auslösen wird. 

Wenn man diese Pollenwürstchen nur ganz kurze Zeit im Zimmer 
unbedeckt liegen läßt, so werden sie steif und spröde, so daß man sie 
mit der Nadel zersplittern kann. Auf dem Blütenstand selbst bleiben 
sie hingegen, wahrscheinlich infolge der größeren Wassersättigung der 
Luft im Spatharaum, geschmeidig. Setzt man zu einem bereits spröden 
oder zu einem noch geschmeidigen Pollenwürstchen Wasser zu, so zer- 
fällt es beinahe plötzlich. Zwischen den glatten rundlichen und mit 
einer dicken Intine versehenen Pollenkörnern, werden nun zahlreiche 
farblose, hyaline Schollen sichtbar, in denen oftmals rundliche Löcher 
vorhanden sind, die von den herausgefallenen Pollenkörnern her- 
rühren (Abb. 14). Membranreste sind ebenfalls darunter. Ganz ver- 
einzelt sieht man auch geringe Mengen schleimiger Stoffe, welche in 
Wasser zu kleinen Kügelchen aufquellen und schließlich verschwinden. 
Die Hauptmasse des Pollenkitts wird indessen durch die erwähnten 
scholligen Stoffe gebildet. Diese sind im kalten und heißen Wasser 
unlöslich. Sie quellen darin höchstens unmerklich auf. Ebenso unlös- 
lich sind sie in Chloroform und Alkohol (etwa 97%); in diesem werden 
aber spröde, lufttrockene Pollenwürstchen wieder etwas elastisch, ohne 
daß sie indessen dabei zerfallen, auch dann nicht, wenn man das Prä- 
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parat erhitzt. Durch Sudan III nach KRoxmxe werden die Pollenkitt- 
stoffe nicht gefärbt. In dieser Farbstofflösung färben sich nur hier und 
Durch Jodtinktur hingegen wird der größte Teil braun gefärbt und nur 
ein verschwindend kleiner Teil bleibt farblos. Ganz ähnliche Fär- 
bungsergebnisse erzielte ich durch Zusatz einer wässerigen Lösung von 
Gentianaviolett. Die sogenannte Raspaıtsche Reaktion verlief nega: 
tiv, und ebenso trat nach Zusatz von konzentrierter Salpetersäure 
keine Färbung ein. 





Abb. 14. 
Abb. 13 u. 14. Philodendron Selloum SCHOTT. 


Abb. 13. Lufttrockenes Pollenwürstchen. Etwa 40fach vergr, — Abb. 14. Pollenkörner zwischen 
den scholligen Pollenkittstücken, in Wasser. 180 fach vergr. 


De im allgemeinen Pollenkittstoffe wegen ihrer öl- oder harzartigen 
Beschaffenheit durch Lösungen von Sudan III rot gefärbt werden, ist 
es äußerst auffallend, daß die Pollenkittstoffe von Philodendron 
Selloum ein davon vollständig abweichendes Verhalten zeigen. Wie 
alle Reaktionen erkennen lassen, ist in unserem Falle der Pollenkitt 
kein harz- oder ölartiger Stoff. Auf Grund seines chemischen und 
physikalischen Verhaltens möchte ich ihn am ehesten als plasmaähnlich 
bezeichnen. Vielleicht sind an seiner Bildung die Tapetenzellen in weit- 
gehender Weise beteiligt; denn bei verschiedenen Araceen (vgl. 
SCHNARF 1929, S. 38) lösen sich bekanntlich die Tapetenzellen zu 
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einem Syncytium oder Periplasmodium auf, das zwischen die Pollen- 
massen einwandert. 

Lupwie (1882, S. 349) berichtet für Ph. bipinnatifidum über 
Pollenmassen, welche sich den von mir beschriebenen einigermaßen 
ähnlich verhalten. Er sagt: „Die rundlichen, glatten Pollenkörner 
haften mittelst einer klebrigen, gummihaltigen Flüssigkeit, welche an 
der Luft bald erhärtet, fest aneinander.‘‘ Auch diese Fäden zerfallen 
nach Lupwie in Wasser sofort, ‚indem sich das Bindemittel auflést‘‘. 

Infolge der chemischen und physikalischen Beschaffenheit des 
Pollenkittstoffes haften die Pollenwiirstchen auch im frischen Zu- 
stande nicht auf Glasplatten. Sie bleiben aber auch nur ganz aus- 
nahmsweise, und auch da nur schlecht, an der Präpariernadel haften, 
wenn man mit dieser die Pollenwürstehen vom Blütenstande abzu- 
nehmen versucht. Bei Besprechung der Pollenübertragung werde ich 
noch Gelegenheit haben, auf die bestäubungsökologische Bedeutung 
dieses Verhaltens einzugehen. 


VI. Die Staminodien. 

Der männliche und der weibliche Teil des Blütenstandes sind durch 
eine etwa 6 cm lange, sterile Zone voneinander getrennt, welche mit 
den schwach keulenförmigen Staminodien besetzt ist. Diese stehen 
dicht gedrängt beisammen, und ihre oberen Enden sind ebenso wie jene 
der Staubblätter gerade abgeschnitten. Eine weitere Ähnlichkeit mit 
den Staubblättern besteht darin, daß die mit gerillter Kutikula ver- 
sehenen Epidermisaußenwände an der Staminodienspitze ebenfalls 
schwach papillös vorgewölbt sind. Die wenigen vorhandenen Spalt- 
öffnungen sind funktionstüchtig. Dickwandige kollenchymatische 
Zellen bauen das Grundgewebe des Staminodiums auf, das von einem 
zentralen Gefäßbündel durchzogen wird. Auf der Epidermis ließ sich 
ein fladenförmiger, teils schmieriger, teils mehr flüssiger Wachsüber- 
zug nachweisen, welcher, wie schon erwähnt (S.515), in seinem physi- 
kalischen und chemischen Verhalten mit jenem der Spathainnenseite 
übereinstimmt. 


VII. Die Ökologie des Blütenstandes. 

Neben dem Austreten der Harztropfen auf der Spathainnenseite 
und dem Erscheinen der Pollenwürstchen am männlichen Teil des 
Blütenkolbens gehört das Wärmephänomen mit zu den äußerlich auf- 
fallendsten Lebenserscheinungen des Blütenstandes von Philodendron 
Selloum. Eigene Untersuchungen über den Verlauf der Erwärmung 
des Spadix habe ich nicht unternommen. Ich verweise deshalb auf die 
von Leıck (1915) besorgte zusammenfassende Darstellung dieses 
Gegenstandes. Danach gehören die Blütenstände der Philodendron- 
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Arten einem eigenen Typus, dem „Philodendron-Typus‘ an. Bei 
diesem Typus erwärmen sich Mitte und Gipfel des Spadix von Anfang 
an stärker als der basale weibliche Teil. Die beiden Maxima der Tem- 
peraturerhöhung treten an zwei unmittelbar aufeinanderfolgenden 
Tagen ein und fallen ungefähr einerseits mit dem Öffnen des Blüten- 
standes, andererseits mit dem Austreten der Pollenmassen zusammen, 
wobei das zweite Maximum größer ist. 

Ebenso wie bei den meisten anderen Araceen die Wärmeentwick- 
lung durch Verbrennung von Stärke verursacht wird (Leıck 1915, 
S.524), wird auch, wie meine Untersuchungen zeigten, im Blütenstand 
von Philodendron Selloum bei diesem Vorgange Stärke abgebaut. Vor 
Eintritt des ersten Temperaturmaximums, also unmittelbar nach dem 
Öffnen des Blütenstandes, ist die Stärke etwa in folgender Weise ver- 
teilt: Die größten Mengen sind in der Achse des Spadix abgelagert, 
aber quantitativ nicht in allen Gewebepartien vollständig gleichmäßig 
verteilt. In der äußersten, unmittelbar an die Geschlechtsorgane an- 
schließenden schmalen Gewebezone fand ich nur geringe Stärke- 
mengen. Diese nehmen gegen den Mittelpunkt der Blütenstandachse 
sehr rasch zu, so daß sich die größten Stärkemengen in dem geschlos- 
senen, unmittelbar an das lakunöse Mark grenzenden Parenchym- 
mantel befinden. Wenn auch das nun folgende in der Mitte der Blüten- 
standachse befindliche Luftgewebe entsprechend seinem lockeren Auf- 
bau und der damit verbundenen. Zellenarmut verhältnismäßig wenig 
Stärke enthält, sc sind doch die einzelnen Zellen dieses Gewebes mit 
Stärke vollgepfropft. Nennenswerte, aber nicht sehr große Stärke- 
mengen enthalten die Basen der Staubblätter, namentlich im Bereiche 
der Gefäßbündel. Auffallenderweise fand ich das Gewebe der Anthe- 
renfächer aber stärkefrei. Hier konnte ich ebenso wie in den Stamino- 
dien, die nur Spuren von Stärke enthalten, Öltropfen im Zellinhalt be- 
obachten. Dieser Ersatz der Stärke durch Öl in den Staminodien, ab- 
weichend von anderen Araceen, beispielsweise von Arum nigrum 
(Knorr 1926, S. .405 ff.), ist auffallend. Einen ähnlichen Sonderfall 
habe ich bereits in Arisaema ringens festgestellt, deren Spadix nur Öl 
enthält, und deren Blütenstand zu den sich nicht erwärmenden Ara- 
ceentypen gehört (Pont 1929). 

In Übereinstimmung mit L. MöLLrz, fand ich in der Spatha nur in 
vereinzelten Zellen Stärke. 

Nach dem Verblühen, also am 3. Tage nach Beginn der Anthese, 
waren alle jene Gewebe des Kolbens, in denen sich vorher Stärke nach- 
weisen ließ, stärkefrei. Es besteht kein Hindernis, diesen Vorgang 
des Stärkeabbaues mit dem Wärmephänomen ebenso in Verbindung 
zu bringen, wie dies für verschiedene andere Araceen bereits geschehen 
ist (z. B. Leıck 1915, Knozz 1926). 

















Der Blütenstand von Philodendron Selloum duftet für den Menschen 
angenehm obstartig. Er strömt somit einen ähnlichen Duft aus, wie es 
Knvre (III/l, S. 90) von Ph. bipinnatifidum angibt, dessen Geruch 
jedoch von Lupwie? als intensiv gewürzartig (zimmt- bis muskatnuß- 
artig) bezeichnet wird. 

Da ich selbst über die Bestäubungsökologie von Philodendron Selloum 
am natürlichenStandorte keine Beobachtungen machen konnte, kannich 
darüber nur soviel berichten, wie man auf Grund des anatomischen und 
morphologischen Baues, sowie nach den vorhandenen Literaturan- 
gaben vermuten kann. Nach den übereinstimmenden Angaben zahl- 
reicher Beobachter ist anzunehmen, daß die Blütenstände verschiedener 
Philodendron-Arten durch Käfer bestäubt werden. Die von Lupwıc 
(1882) für Ph. bipinnatifidum auf Grund von Gewächshausbeobach- 
tungen vermutete Schneckenbestäubung erscheint wohl durch die 
gleich darauf von WARMING (1883) veröffentlichten Beobachtungen 
und durch sein scharfes Auftreten gegen die Ansicht Lupwics abge- 
tan*. Hat doch Lupwıc (1891) in einem späteren Sammelreferat auch 
selbst zugegeben, daß Ph. bipinnatifidum auf andere Bestäuberkreise 
als Schnecken angewiesen sein dürfte. WARMING (S. 331f.) beob- 
achtete an Ph. Lundei am natürlichen Standort, daß ,,rétliche Kaker- 
laken und kleine Maikäfer in der Tiefe der Spatha herumwühlen‘. Er 
sah aber auch kleine schwarze Bienen und Kakerlaken emsig am Kol- 
ben herumlaufen. HuBBARD (zit. nach Knots III/1, 8. 89) beob- 
achtete bei einer unbekannten Philodendron-Art ebenfalls einen Käfer 
(Macrostola lutea Mure.) als Bestäuber, während Knots (III/l, S. 90) 
die Blütenstände von Ph. bipinnatifidum von kleinen Bienen (T'rigona 
irridipennis SM.) besucht fand. In neuerer Zeit beobachtete 
SCHROTTKY (1910) an wildwachsenden Pflanzen von Ph. bipinnati- 
fidum ebenfalls einen Käfer (Erioscelis emarginata Mann.) als wirk- 
samen Überträger des Pollens, worüber er folgendes sagt: ,,Im allge- 
meinen sind Vertreter der Familie Dynastidae wohl keine sehr zweck- 
mäßigen Bestäuber, hier treffen aber Umstände zusammen, welche ge- 
rade sie dazu geeignet machen; die stark protogynischen Blüten® 
schließen sich sehr rasch, so daß nur ein ungemein kräftiges Insekt sich 
einen Ausweg bahnen kann. Ferner ist es bei der Größe der Tiere und 
ihrem dichten Zusammengedrängtsein unvermeidlich, daß an ihren 
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1 Vgl. jedoch die schon erwähnte (Anm. 1, S. 507) von Warmine vermutete 
Fehlbestimmung. 

2 Dabei sehe ich ganz davon ab, daß nach neueren Untersuchungen eine 
Bestäubung durch Schnecken überhaupt mehr als fraglich erscheint (LINDINGER 
1928). 

3 Es sollte wohl heißen: die Spathen der stark protogynischen Blüten- 
stände... : 
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Elytren viel von dem äußerst klebrigen Schleim1, den die Innenwand 
der Spatha absondert, haften bleibt und so der bei den Befreiungs- 
arbeiten herabgeschiittelte Pollen sicher aufgefangen und einer neuen 
Blüte zugeführt wird. DaB andere Blütengäste von Ph. bipinnati- 
fidum (eine Hemiptere und mehrere Staphilinidae) etwas zur Be- 
fruchtung beitragen, erscheint mir ziemlich. unwahrscheinlich.‘ 

Wenn danach für verschiedene Philodendron-Arten, und damit wohl 
auch für Ph. Selloum, die Tatsache einer Bestäubung durch Käfer ge- 
sichert erscheint?, so möchte ich doch im Zusammenhange mit den Be- 
obachtungen Knutss und Fritz MüLLers (in H. MüLLer 1879) auf 
eine weitere Möglichkeit hinweisen. Es wäre nicht unmöglich, daß die 
von Knurt# als Blütenbesucher beobachtete Trigona-Art das an der 
Spathainnenseite abgesonderte weingelbe Harz einsammelt. Fritz 
MULLER sah nämlich, daß die in Brasilien mit sehr zahlreichen Arten 
vertretenen Honigbienen (Melipona- und Trigona-Arten) vermutlich 
durch die goldgelben leuchtenden Harztropfen zum Besuche einer 
brasilianischen Dalechampia veranlaßt werden. Das eingesammelte 
Harz verwenden die Tiere zum Nestbau. 

Wiewohl durch diese Beobachtungen die Bestäuber für verschiedene 
Philodendron-Arten klargestellt sind, so weiß man über den eigentlichen 
Bestäubungsvorgang doch recht wenig; denn aus keiner der genannten 
Beobachtungen geht hervor, ob die Blütenstände wegen der glatten und 
mit schmierigem Öl versehenen Spathainnenseite als Kessel- oder Gleit- 
fallen funktionieren. Ich denke dabei im besonderen an den Blütenstand 
von Ph. Selloum, denn für diesen ist bisher allein ein solcher Überzug 
nachgewiesen worden. Da ich selbst in dieser Richtung keine Beobach- 
tungen machen konnte, erscheint mir mehr alsdieserHinweis überflüssig. 
Eine andere bereits vorliegende bestäubungsökologische Beobachtung 
ist aber doch in mancher Hinsicht recht beachtenswert. Ich habe be- 
reits darauf hingewiesen, daß die an der Luft rasch trocknenden Kitt- 
stoffe zum Anheften des Pollens auf andere Gegenstände recht unge- 
eignet sind. Der Pollen haftet daher wohl auch schlecht an der Ober- 
fläche der Insekten, welche sich innerhalb des Blütenstandes aufzu- 
halten pflegen. Es erscheint daher nicht leicht möglich, daB der 
Pollen, wie er ist, durch solche Tiere in ausreichender Menge von 
Blütenstand zu Blütenstand getragen werden kann. Da hilft nun ein 
anderer Ausweg. Nach den schönen Beobachtungen SCHROTTKYs 


1 Auch hier dürfte es sich wohl um eine Harzausscheidung handeln, ebenso 
wie bei den übrigen Arten, wo über eine Absonderung von „Saft, Schleim“ u. dgl. 
berichtet wird (vgl. S. 507). 

2 Die Arbeit: ANONYMUS, Insect pollination of Philodendron spec. (Agricult. 
News 10, 234—235 [1911]) war mir unzugänglich. In Just, Bot. Jber. 89, I, 1290 
ist die Arbeit zwar angeführt, aber nicht besprochen. 











524 





F. Pohl: Anatomische und ökologisehe Untersuchangen 


(a. a. O.) bleibt „viel von dem äußerst klebrigen‘‘ an der Spatha- 
innenfläche abgesonderten ‚Schleim‘ an den Elytren der Käfer haften, 
so daß der herabgefallene Pollen von den Tieren sicherer aufgefangen 
undeiner anderen Blüte zugeführt werden kann!. Auch WARMING (1883, 
8.335) kann sich, angeregt durch die Abhandlung Lupwıss (1882), ‚in 
der Tat keinen anderen Zweck des Saftes denken‘‘, als den, ,,die Pollen- 
körner an die Beine usw. der Insekten anzukleben‘‘. Eine solche Auf- 
fassung über die Mithilfe des Spathasekretes bei der Bestäubung setzt 
allerdings voraus, daß der Pollen durch dieses Sekret nicht in seiner 
Keimkraft geschädigt wird. Aber darüber wissen wir noch nichts. 
Wenn hier tatsächlich das Spathasekret in der vermuteten Weise 
bei der Bestäubung mithilft, so hätten wir darin einen jener Sonder- 
fälle vor uns, wo ein fremdes und in unserem Falle sogar weit ent- 
ferntes Organ Stoffe liefert, welche den bereits reifen und aus den Anthe- 
ren entlassenen Pollen zur Übertragung durch Tiere geeigneter machen. 
Dieser Fall könnte verschiedenen anderen an die Seite gestellt werden, 
beispielsweise jenen Orchideen, bei denen ein eigenes, allein mit der Auf- 
gabe der Pollenfestheftung betrautes Organ, die Klebscheibe, einen 
ähnlichen Dienst versieht. Auch Cucurbita Pepo würde hierher ge- 
hören, wenn sich diese Pflanze entsprechend der Mitteilung HALSTEDS 
verhalten würde. Bei Cucurbita Pepo soll nach den Beobachtungen 
Hazsreps (zit. nach PorscH 1910, S. 157) der Pollen mit einem Öl 
eingeschmiert werden, welches die zwischen den Antherenfächern lie- 
genden Öldrüsen liefern. Diese Öldrüsen sollen ,, durch die zurückge- 
schlagenen Antherenwände oder die Krallen der über die Antheren- 
säule hinkriechenden Insekten abgebrochen und dadurch entleert wer- 
den. Auf diese Weise werden die schweren Pollenkörner eingefettet 
und klebrig gemacht und so ihr Transport durch die Insekten er- 
leichtert‘‘2. Weiterhin ist auf die Angabe KNoLLs (1922, 8.374) hinzu- 
weisen, nach welcher die glatte Oberfläche des Taubenschwanzrüssels 
beim Blütenbesuch mit Nektar befeuchtet wird. An dem in der Blüte 
befeuchteten Rüssel bleiben die Pollenkörner gut kleben und können nun 
sicherer zur nächsten Blüte übertragen werden. Auch andere Insekten 
beschmutzen beim Blumenbesuch - oftmals Teile ihre Körpers mit 
Nektar, wodurch die gleiche Wirkung erzielt wird. Ganz ähnlich liegen 
schließlich die Verhältnisse bei den blumenbesuchenden Vögeln, bei 
denenan den mit Nektar befeuchteten Schnäbeln und Stirnen der Pollen 
1 Diese von ScHRoTTKy an Philodendron bipinnatifidum gemachte Beobach- 
tung ist wohl ohne weiteres auf Ph. Selloum übertragbar. 
2 Ich habe inzwischen diese Verhältnisse nachgeprüft und gefunden, daß sie 
von der Darstellung Hatstrps abweichen, so daß ich mit den Untersuchungen 
von A. ZIMMERMANN (Die Cucurbitaceen, II. Teil, Jena 1922) teilweise über- 


einstimme. Darüber werde ich, auch im Anschlusse an die Untersuchungen von 
Rısz (Flora 1918), in einem anderen Rahmen berichten. 
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ebenfalls gut festhaftet (Porscx 1924). Dabei muß es sich durchaus 
nicht immer um von Natur aus klebunfähigen Pollen handeln. 


Die eben besprochene Funktion der Harztropfen im Dienste einer 
besseren Pollenübertragung wäre jedoch in unserem Falle überflüssig, 
wenn die morphologisch protogynen Blütenstände im männlichen Zu- 
stand noch physiologisch empfängnisfähig und dabei selbstfertil wären. 
Diese Bedingung scheint aber nach meinen eigenen Beobachtungen, 
wenigstens für Ph. Selloum aus folgenden Gründen nicht zuzutreffen. 
In zwei aufeinanderfolgenden Jahren belieB ich je einen Blütenstand 
auf der Pflanze, um diese Verhältnisse zu überprüfen. Sofort nach dem 
Erscheinen pinselte ich die Pollenmassen in den Kessel hinab, wobei 
zweifellos eine gréBere Anzahl von Narben bestäubt worden sein 
mußte. Diese Bestäubung blieb indessen erfolglos; denn nach 10 bis 
14 Tagen wurde der Blütenstand mit Hilfe eines an seiner Basis befind- 
lichen Trennungsgewebes abgeworfen. Dabei werden in der Tren- 
nungszone des Blütenstandes die Mittellamellen der Zellen aufgelöst, 
das Gewebe wird locker und zerfällt in einzelne Zellen, so daß nach dem 
Abwerfen des Blütenstandes die Bruchfläche mit einem aus isolierten 
Zellen bestehenden Mehle dicht bedeckt ist. Nach genügender Locke- 
rung des Gewebes reißt bei der ersten größeren Erschütterung der 
Blütenstand infolge seines beträchtlichen Gewichtes die noch vor- 
handene Verbindungen (Gefäßbündel) durch und fällt ab. 

Eine Bestäubung der Narbe des Blütenstandes von Ph. Selloum 
mit Pollen desselben Kolbens ist demnach unwirksam. Der Blüten- 
stand ist also wirklich dichogam. Um jedoch die Herkunft und Be- 
schaffenheit des für eine wirksame Bestäubung erforderlichen Pol- 
lens festzustellen, standen mir weder genügend Blütenstände noch 
eine ausreichende Anzahl bliihender Pflanzen zur Verfügung. Lup- 
wıG (1882, S. 349) gibt für Ph. bipinnatifidum an, daß schon aus räum- 
lichen Gründen innerhalb der Spatha Autogamie ausgeschlossen ist 
und bei den Gewächshauspflanzen des Grazer Botanischen Gartens auch 
niemals vorkommt. Hingegen glaubt WARMING (1883, S. 336) nach 
seinen Beobachtungen an Ph. Lundei vermuten zu dürfen, daß die 
Blütenstände autogam sind. EnGLER u. Krause (1912, S. 20) schließen 
innerhalb der Gattung eine Befruchtung durch Pollen desselben Kol- 
bens zwar nicht aus, halten aber eine durch Käfer vermittelte Wechsel- 
bestäubung doch für wahrscheinlicher. Beachtenswert ist in dieser 
Richtung die Beobachtung ScHRoTTKys (1910), nach der in Paraguay 
Ph. bipinnatifidum zwar das ganze Jahr hindurch blüht, aber nur in 
den Monaten Dezember und Jänner. Früchte trägt, weil der bestäu- 
bende Käfer nur während der Hauptblütezeit, in den Monaten Oktober 
und November auftritt. 
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VIII. Zusammenfassung. 

Auf der Innenseite der Spatha verschiedener Philodendron-Arten 
erscheinen zu Beginn und während der Anthese Tropfen, welche bei 
dem untersuchten Ph. Selloum weingelb gefärbt sind. Während diese 
Erscheinung selbst schon seit langem bekannt ist, liegen iiber die 
chemische Beschaffenheit der ausgeschiedenen Tropfen nur recht un- 
sichere und mangelhafte Angaben vor. Die Tropfen wurden bisher 
gewöhnlich als schleimiger oder harzartiger Saft unter anderem be- 
zeichnet. Es wird deshalb in der vorliegenden Arbeit zunächst über die 
chemische und physikalische Beschaffenheit dieser Tropfen berichtet. 
Sie werden auf Grund ihres chemischen und physikalischen Verhaltens 
der Gruppe der Harze und im besonderen den sogenannten Balsamen zu- 
gewiesen. 

Es liegt nahe das Erscheinen der Harztropfen mit den im Spatha- 
gewebe verlaufenden und reichlich vorhandenen Harzkanälen, in 
welchen das gleiche Sekret gebildet wird, in Beziehung zu bringen. 
Wie man an Quer- und Längsschnitten durch die Spatha beobachten 
kann, sind solche Harzkanäle im hypodermalen Gewebe der Spatha- 
innenseite am reichlichsten vorhanden. Während zahlreiche dieser 
stets unverzweigten Kanäle im Spathagewebe in gerader Richtung ver- 
laufen, biegen einige mit ihren oberen Enden nach außen hin gegen die 
Spathainnenseite zu um, und sie endigen so knapp unterhalb der Epi- 
dermis, daß sie von dieser nur durch ganz wenige Zellreihen getrennt 
bleiben. Den Harzkanälen fehlt eine sklerenchymatische Scheide. Die 
in dem kollenchymartigen Gewebe unter der Spathainnenseite ver- 
laufenden Kanäle werden von tangential gestreckten Zellen um- 
scheidet, welche sich vor dem umliegenden Gewebe durch keine dicke- 
ren Zellwände auszeichnen. Nur die Scheide der außerhalb dieses 
Gewebes gelegenen Harzkanäle hat etwas dickere Zellwände. 

Die innerste Drüsenschicht der Harzkanäle besteht aus inhalts- 
reichen Zellen, deren freie Zellwände papillös ausgezogen sind. Nur 
an den Enden der Harzkanäle fehlen der innersten Drüsenzellschicht 
die Papillen, aber auch in den Kanälen im Bereiche der Spathaaußen- 
seite sah ich wiederholt solche Drüsenzellen. An diese innerste Drüsen- 
zellschicht schließen sich noch ein bis zwei ebenfalls dünnwandige, aber 
bedeutend inhaltsärmere Zellschichten an. Der Bau der spatha- 
ständigen Harzkanäle stimmt entsprechend den Beschreibungen und 
Abbildungen anderer Untersucher mit den in den Wurzeln verlaufenden 
nicht vollständig überein. 

Schon zu Beginn der Anthese sieht man auf der Spathainnenseite 
zahlreiche kleine Grübchen, unter denen die Harzkanäle endigen. Es 
sind dies jene vorbezeichneten Stellen, an welchen später das Harz- 
sekret austritt. Dabei stülpt sich vorerst die Epidermis des Grübchens 
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nach außen, so daß ein kleiner Buckel sichtbar wird. Schließlich reißt 
die Epidermis auf und das Sekret ergießt sich nach außen. Zuvor ist aber 
das nur wenige Zellenlagen mächtige Gewebe, welches das Harzkanal- 
ende von der Epidermis trennt, durch Auflösung der Mittellamellen 
zerfallen, so daß der Harzkanal jetzt unmittelbar unterhalb der Epi- 
dermis endigt. Auf Grund einer Untersuchung Branpts an Ph. Simsii 
bezeichnen ENGLER u. Krause (1912, S. 19) Spaltöffnungen als Aus- 
trittsstellen für das Sekret. Nach ihrer Beschreibung und ihren Ab- 
bildungen erscheint mir jedoch eine Verbindung des Sekretsystems 
(der Harzkanäle!) im Inneren der Spatha mit den Spaltöffnungen 
nicht genügend sichergestellt. Bei Ph. Selloum zumindestens wurden 
von mir die erwähnten Grübchen in mehreren untersuchten Fällen 
spaltöffnungsfrei gefunden. Durch die Harztropfen hindurch sieht 
man an den gebräunten Wundrändern, daß die Epidermis aufgerissen 
ist, wenn das Sekret ausgetreten ist. 

Auf der vollständig ebenen und glatten Spathainnenseite ist ein 
schmieriger Wachsüberzug vorhanden. Dieser wird von mir der fünften 
Hauptform (,,Schmieriger Wachsüberzug‘‘) meiner Gliederung der 
Wachsüberzüge zugewiesen (Pont 1929). Hinsichtlich seiner Lös- 
lichkeitsverhältnisse gehört er der von mir aufgestellten 1. Gruppe, 
also den ‚in Alkohol und Eisessig unlöslichen fetten Überzügen‘ an 
(Pout, a. a. O.). 

Über die weitere Gewebebeschaffenheit der Spatha wird an an- 
derem Orte berichtet (diese Ztschr., S. 530). 

Die weibliche Blüte ist vollständig nackt. Zahlreiche lange 
Schleimhaare bilden die Narbenoberfläche; auch im Inneren des 
Fruchtknotens sind ähnlich gebaute Schleimhaare vorhanden, deren 
Sc’ .ım schließiich die ganzen Fruchtknotenfächer ausfüllt. 

Am 2. Tage der Anthese erscheinen auf dem männlichen Teile des 
Blütenstandes die Pollenmassen in Form von kleinen, dünnen Würst- 
chen. Diese sind auf dem Blütenstand geschmeidig und biegsam, von 
diesem losgetrennt, erhärten sie an der Luft sehr bald und werden spröde. 
Abweichend von der Mehrzahl aller anderen Pflanzen besteht der 
Pollenkitt von Ph. Selloum nicht aus öl- oder harzartigen Stoffen, son- 
dern aus einem Stoff, welcher wegen seines chemischen und physi- 
kalischen Verhaltens am ehesten als plasmaähnlich bezeichnet werden 
kann. 

Staubblätter und Staminodien werden kurz beschrieben. Auf die- 
sen ist ein schmieriger Überzug vorhanden, welcher mit jenem der 
Spathainnenseite übereinstimmt. 

Bei Untersuchung der Stärkeverteilung im Blütenstande vor und 
nach der Anthese zeigte sich, daß auch hier, ebenso wie bei verschie- 
denen anderen sich erwärmenden Araceen-Typen die Erwärmung mit 
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der Veratmung der aufgehäuften Stärkemengen im Zusammenhang 
steht. Der Duft des Blütenstandes ist kein Ekelgeruch, sondern für den 
Menschen angenehm obstartig. 

Da über die Bestäubungsökologie des Blütenstandes von Ph. Sel- 
loum keine Beobachtungen am natürlichen Standort vorliegen, kann 
darüber nur soviel berichtet werden, als sich auf Grund des anatomi- 
schen und morphologischen Baues des Blütenstandes sowie durch den 
Vergleich mit anderen Arten aussagen lüöt. Besonders durch die Be- 
obachtungen von SCHROTTKY wurde erwiesen, daß Ph. bipinnati- 
fidum durch einen Käfer (Erioscelis emarginata MANN) bestäubt wird. 
Auch andere Philodendron-Arten, zu denen auch Ph. Selloum gehört, 
dürften durch Käfer bestäubt werden. 

Ob in der Bestäubungsökologie des Blütenstandes auch der schmie- 
rige Wachsüberzug der Spathainnenseite eine Rolle spielt, darüber kann 
nichts sicheres ausgesagt werden. Nach den übereinstimmenden Be- 
obachtungen verschiedener Autoren beschmieren sich jedoch die blüten- 
besuchenden Insekten mit dem auf der Spathainnenseite ausgeschie- 
denen Harz, in dem dann der herabfallende Pollen, welcher selbst in- 
folge der eigenartigen Beschaffenheit der Kittstoffe für das Anheften 
auf andere Gegenstände wenig geeignet ist, aufgefangen und sicher 
festgehalten wird. Vielleicht wird auf diese Weise der Pollen von den 
Insekten auf die Narben anderer artgleicher Blütenstände übertragen. 
Dies wäre insofern recht bemerkenswert, als wir dann einen jener 
Sonderfälle vor uns hätten, wo ein fremdes Organ Stoffe liefert, welche 
den bereits aus den Antheren entlassenen Pollen zur Übertragung 
durch Tiere geeigneter machen. Dieser Sonderfall könnte dann einigen 
anderen zur Seite gestellt werden. 

Die Blütenstände von Ph. Selloum sind morphologisch und physio- 
logisch protogyn, also wirklich dichogam. 
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DAS BEWEGUNGSGEWEBE IN DER SPATHA VON 
PHILODENDRON SELLOUM SCHOTT. 


Von 
Franz Post. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. August 1931.) 


Zu den anziehendsten Erscheinungen im Leben der Blüten gehören 
zweifellos die Entfaltungs- und Schließbewegungen, welche manche 
Blüten oder Blütenstände im Zusammenhang mit der Anthese ausführen. 
An den Blütenständen von Philodendron Selloum verdient diese Er- 
scheinung auch in anatomischer Hinsicht besondere Beachtung, weil 
sich die Spatha nicht nur entfaltet, sondern nach einem Zeitraume von 
zwei Tagen, nach vollendeter Anthese wieder schließt, eine Arbeits- 
leistung, welche man bei diesem Blattorgane wegen seiner Derbheit und 
Festigkeit kaum für möglich halten würde. Im Zusammenhang mit 
diesen beiden Bewegungserscheinungen der äußerst festen, lederartigen 
Spatha durfte man eine für diese Tätigkeit geeignete Gewebebeschaffen- 
heit erwarten, deren Feststellung und Untersuchung Aufgabe vorliegen- 
der Arbeit war. Die Untersuchung erschien umso anziehender, als in 
unserem Falle nicht nur ein einzelner Gewebepolster oder ein besonderes 
Gelenk, sondern der gesamte Spathabau die Grundlage für die Aus- 
führung der Bewegung darstellt!. Bemerkenswert ist, daß es nach 
meinen Beobachtungen bei diesem Vorgang niemals zu Gewebezer- 
reißungen kommt, obwohl sich beim Entfalten nicht nur der obere 
Spathateil kapuzenartig aufwölbt (vgl. Abb. 1, Pont 1931), sondern 
sich auch der Spathatubus etwas aufrollt, wie man an den übergreifen- 
den und jetzt zurückweichenden Spatharändern beobachten kann. 

Bau und Inhaltsstoffe der Spatha von Philodendron Selloum hat 
bereits Luise Mixer (1893, 8. 77ff.) untersucht. Zu der von ihr ge- 
gebenen Beschreibung habe ich allerdings mancherlei hinzuzufügen. Es 
erscheint mir deshalb vorteilhafter, ihre knappen Angaben zunächst zu 


1 Über weitere anatomische Eigentümlichkeiten der Spatha und über die 
Ökologie der Blütenstände von Philodendron Selloum berichte ich an anderer 
Stelle (diese Zeitschr. 15, S. 506). 
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vernachlässigen und in einer geschlossenen Darstellung die Verhältnisse 
zu beschreiben, wie ich sie vorfand. 

Eine schematische Übersicht der Gewebeverteilung in der Spatha von 
Philodendron Selloum gibt Abb. 1 wieder. An die Epidermis der Spatha- 
innenseite (morphologische Blattoberseite) schließen 1—3 parenchyma- 
tische Zellschichten an, die zum Teil ölartige Stoffe in ihren Zellen ent- 
halten, wie dies auch bereits L. MÜLLER angibt. Darauf folgt ein aus 
30—40 Zellenlagen bestehendes Gewebe, dessen Zellen dickwandig, ver- 
hältnismäßig reich an Interzellularen und (im Querschnitt durch die 
Spatha) langgestreckt sind (Abb. 2). Dieses Gewebe, das ich schon jetzt 








Abb. 1. Philodendron Selloum SCHOTT. Schematischer Querschnitt durch die Spatha, die Gewebe- 
ordnung darstellend. J Innen-, A Außenseite der Spatha; B dickwaud ges Bewegungsgewebe ; 
L an großen Lufträumen reiches Parenchym; P dü diges P: hym; K dickwandiges Ge- 
webe. Die Zellmembranen der Gewebe B und K bestehen aus Collose. Harzkanäle, Gefäßbündel, 
sowie Sekretzellen sind nicht eingezeichnet. Nähere Erklärung im Text. Etwa 11fach vergrößert. 





vorgreifend als „Bewegungsgewebe‘‘ (B in Abb. 1) bezeichnen möchte, 
besitzt verschiedene, bemerkenswerte Eigentümlichkeiten, mit denen ich 
mich später noch eingehender beschäftigen muß. Das nach innen zu 
auf dieses Bewegungsgewebe folgende, von sehr großen Lufträumen 
durchsetzte Gewebe wird aus dünnwandigen, annähernd isodiametrischen 
Parenchymzellen aufgebaut (Z in Abb. 1). Hingegen besteht das mäch- 
tige, gegen die untere Epidermis (Spathaaußenseite) zu anschließende 
Gewebe zwar ebenfalls aus dünnwandigen, aber zumeist langgestreckten 
Parenchymzellen (P in Abb. 1). Dieses Gewebe reicht indessen nicht bis 
unmittelbar an die Epidermis der Spathaaußenseite (Blattunterseite) 
heran, sondern wird knapp unter ihr von einem 3—6 Zellschichten mäch- 
tigen, aus diekwandigen und isodiametrischen Zellen bestehenden Ge- 
webe (K in Abb. 1) abgelöst, an welches erst die Epidermis anschließt. 
Planta Bd. 15. 35 
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Ihre feste lederartige Beschaffenheit erhält die Spatha einerseits durch 
die stark kutinisierte untere Epidermis (Pout 1931, S. 516), andererseits 
durch die dickwandigen Gewebe unter den beiden Epidermen sowie 
durch den Turgor. 

Besonders beachtenswert ist nun die Anordnung der Hauptachsen der 
einzelnen Zellen in diesen verschiedenen Geweben. Sie soll an der schema- 
tischen Abb. 1 erläutert werden, welche einen Teil eines Querschnittes 
etwa aus der Mitte der Spatha darstellt. Die Zellen der inneren Epider- 
mis sind im Querschnitt länger als breit und jene der auf sie folgenden, 
gewöhnlich einschichtigen Parenchymlage zeigen keine vollständig aus- 
gesprochene, gleichartige Streichungsrichtung, wenngleich die längeren 
Achsen dieser Zellen zum großen Teil senkrecht zur Spathaoberfläche 
stehen. Hingegen stehen die Längsachsen der Zellen des nun folgenden 
Gewebes B durchgehends parallel zur Spathaoberfläche. Die annähernd 
isodiametrischen Zellen des etwa in der Spathamitte befindlichen, an 
Lufträumen reichen Gewebes L, sowie die dickwandigen Zellen (X) unter- 
halb der äußeren Epidermis lassen eine gleichmäßige Orientierung zur 
Spathaoberfläche vermissen. Hingegen zeigen die Zellen des sich 
zwischen diese beiden Gewebe einschiebenden Parenchyms P wiederum 
eine beachtenswerte Anordnung. Ihre Längsachsen stehen senkrecht zu 
jenen des Gewebes B und somit auch senkrecht zur Spathaoberfläche. 
Allerdings ist die Form der Zellen dieses Gewebes nicht immer gleich, 
einerseits nicht in allen Blütenständen, andererseits nicht in allen Teilen 
der mächtigen Spatha. Mitunter sind die Zellen dieses Gewebes stellen- 
weise oder auch auf weitere Strecken hin isodiametrisch, so daß man dann 
keine längeren und kürzeren Zellachsen unterscheiden kann. Aber auch 
diese isodiametrischen Zellen sind zumeist in Längsreihen angeordnet. 

Es ist ohne weiteres einzusehen, daß sowohl die Verteilung der ver- 
schiedenen Gewebe als auch die Anordnung ihrer Zellen und insbesondere 
jene des Gewebes B mit jenen beiden Variationsbewegungen in einem 
Zusammenhang stehen dürften, welche die Spatha während der Anthese 
innerhalb eines Zeitraumes von zwei Tagen ausführt. 

Die Zellen jenes Gewebes B, das ich bereits als ,, Bewegungsgewebe‘ 
bezeichnet habe, weisen sehr beachtenswerte Eigentümlichkeiten auf. 
Wie schon erwähnt, sind diese Zellen in ihrem Längsschnitt (Querschnitt 
durch die Spatha) langgestreckt und schlauchartig (Abb. 2), in ihrem 
Querschnitt (Langsschnitt durch die Spatha) dagegen mehr oder weniger 
rundlich. Das Querschnittsbild dieser Zellen stimmt mit jenem voll- 
ständig überein, das man sowohl beim Längs- als auch beim Quer- 
schneiden des ebenfalls dickwandigen Gewebes unterhalb der äuBeren 
Epidermis erhält (Abb. 3). Es stimmt aber nicht nur das Querschnitts- 
bild der Zellen dieser beiden Gewebe miteinander iiberein, sondern ebenso 
die Beschaffenheit ihrer Zellwande. 
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Aus lebenden Spathen oder aus deren Alkoholmaterial hergestellte 
und in Wasser gebrachte Schnitte zeigen, daß die Membranen dieser 
Zellen überall ungefähr gleich dick und stärker lichtbrechend sind als 
jene der Parenchymzellen. Dort, wo die Enden benachbarter Zellen zu- 
sammenstoßen, sind zumeist große und stets sehr auffallende, oft un- 
scharf abgegrenzte Zwickel vorhanden. Auch Tüpfel sind hier und da 
zu sehen. Ein ganz eigenartiges Verhalten zeigen die Mittellamellen, die 
besonders in den Zellzwickeln stark entwickelt sein müssen (besonders 
reichliches Vorhandensein sogenannter Zwickelsubstanz). Diese Mittel- 
lamellen und namentlich die Zwickelsubstanzen sind stark quellbar. 
Quellbar sind aber auch die sekundären Verdickungsschichten dieser 
Membranen; denn nach Zusatz einer konzentrierten Zuckerlösung zu 
einem in Wasser liegenden Schnitt erscheinen auch diese Membranteile 
stark entquollen und in- 
folgedessen dünner alsin 
Wasser. Auch Schnitte 
durch Spathen, welche 
längere Zeit in Alkohol 
lagen (Alkoholmaterial), 
zeigen ein ähnliches Bild. 
Das gesamte Gewebe B 
ist in solchem Material 
stark geschrumpft, in 
Wasser gebracht  uillt 
es wieder auf. Bringt 414 2 Pnilodendron Selloum Sonort. Längsschnitt (Quer- 
man aber einen in Was- schnitt durch die Spatha) durch die Zellen des ,, Bewegungs- 
ser liegenden Schnitt in ass d de came. Tat, 
eine Lösung von Chloral- 
hydrat (8 Teile Chloralhydrat +10 Teile Wasser), so quellen die Zell- 
membranen äußerst stark auf. Man erhält ein Zellbild, das von dem 
früheren (Schnitt in Wasser liegend) vollständig verschieden ist. Da die 
Zellecken am stärksten aufquellen, sieht das Gewebebild jenem eines 
Eckenkollenchyms zum Verwechseln ähnlich. Am besten kann diese 
Verhältnisse wohl eine Abbildung zum Ausdrucke bringen. In der 
Abb. 3 habe ich deshalb einen in Wasser liegenden Querschnitt durch 
das dickwandige Gewebe unterhalb der unteren Epidermis zur Dar- 
stellung gebracht und in der Abb. 4 ungefähr die gleiche Gewebestelle 
desselben Schnittes nach Zusatz von Chloralhydratlösung mit den nun- 
mehr aufgequollenen Membranen zum Vergleiche gegenüber gestellt 1. 
Diese Membranquellung wird indes nicht nur durch Zusatz einer Chloral- 
hydratlösung, sondern auch durch andere Lösungen oder Flüssigkeiten 


1 Die Abbildungen sind mit Hilfe eines Reıic#ertschen Zeichenapparates 
ausgeführt. 
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hervorgerufen wie: Kali- oder JAVELLEsche Lauge, Chlorzinkjodlösung, 
Schwefelsäure, Salpetersäure, Salzsäure und Glycerin. In Salzsäure und 
Glycerin quellen die Membranen etwas schwächer auf. Verschiedene 
andere Lösungen und Flüssigkeiten, deren Wirkung ich nicht unter- 
sucht habe, werden wahrscheinlich ebenso imstande sein, die Membran 
zu verquellen. Aufallend ist es, daß die Zellen selbst nach langem Liegen 
in Wasser nicht das Aussehen der Zellen eines Eckenkollenchyms an- 
nehmen. 

Chlorzinkjod färbt die gesamte aufgequollene Membran blau. Die 
verhältnismäßig dicken Mittellamellen leuchten auf einem derart be- 





Abb. 4. 
Abb.3 und 4. Philodendron Selloum ScHoTT. 
Abb. 8. Querschnitt durch das dickwandige Gewebe K der Abb. 1, Schnitt in Wasser. 370fach 


vergrößert. — Abb. 4. Gleicher Schnitt in Chloralhydratlösung, die verquollenen Zellmembranen 
zeigend. 870fach vergrößert. 


handelten Schnitt als ein regelmäßiges Netz mit mehr oder weniger 
geradlinig begrenzten polygonalen Maschen hervor. Die gleiche Färbung 
erhält man auch durch Zusatz von Jodjodkalium und Schwefelsäure. 
Mit alkoholischer Jodtinktur oder Jodjodkalium allein erzielte ich keine 
Blaufärbung. Hingegen zeigt die vorher unbehandelte Membran der 
Zellen der Gewebe K und B (Abb. 1) nach Zusatz von Jod-Salzsäure 
(nach Ziesensreok 1925, S. 322f.) eine deutliche Blaufärbung!. Die 


1 Um sowohl den Farbton als auch die zum Hervorrufen der Färbung not- 
wendige Einwirkungsdauer des Reagens richtig zu beurteilen, legte ich zuvor mit 
Alkohol abgetötete Schnitte durch das Blattgelenk von Oxalis esculenta, also 
eines von den von ZIEGENSPECK untersuchten Objekten, meinen Präparaten bei. 
Wenn ich entsprechend der Angabe ZrecensPeoxs (S. 303) zur Entfernung der 
Stärke Schnitte von beiderlei Objekten in 0,15%ige~ Salzsäure kurz aufkochte, so 
trat nach Zusatz des Collosereagens die Bläuung in den in Betracht kommenden 
Zellmembranen beider Objekte früher, sowie etwas intensiver ein als an unbe- 
handelten Schnitten. Das Aufkochen in der verdünnten Salzsäure hatte somit 
den Membranstoff doch schon etwas verändert. 
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Zwickelsubstanzen färbten sich stellenweise tief dunkelblau. Sie lagen 
oftmals gegen die übrige Membran scharf umgrenzt in den Zellzwickeln. 
Es liegt demnach sogenannte Coilos: vor, ein nach ZIEGENSPECK (1925) 
dehnsamer und dabei doch noch elastischer Membranstoff, den der Ge- 
nannte bereits in verschiedenen anderen Bewegungsgeweben nach- 
gewiesen hat. An den Membranen des Spathaparenchyms (Gewebe L 
und P der Abb. 1) und der Epidermis blieb die Collosereaktion aus, 
so daB somit nur die Zellwande der Bewegungsgewebe aus diesem Stoffe 
bestehen. An Schnittcn aus dem unteren Teil des Spathatubus trat 
auch in den Geweben 3 und K die Reaktion nur schwach ein. Die 
Membranen hatten anscheinend ‘den Collosezustand beinahe über- 
schritten. 

Wenn man meine Abb. 3 mit der Abb. 234 B HABERLANDTs (1924, 
S. 529) vergleicht, so ist eine große Ähnlichkeit im Aufbau der beiden 
derart verschiedenen Pflanzen und Organen angehörenden Gewebe un- 
verkennbar. Es ist somit in den von HABERLANDT untersuchten Ranken 
von Urvillea ferruginea: ein ähnliches Gewebe vorhanden wie in der 
Spatha von Philodendron Selloum. Nach HABERLANDT besteht dieses 
Gewebe bei Urvillea „aus langgestreckten, farblosen, unter der Epidermis 
etwas chlorophyilhaltigen Zellen mit eigenartig verdickten Wandungen. 
An die Mittellamellen, die anscheinend stark quellungsfähig und nament- 
lich in den Zellecken stark entwickelt sind, grenzen die scharf differen- 
zierten, stark lichtbrechenden sekundären Membranlamellen, die sich 
mit Chlorzinkjod blau färben, während die Mittellamellen farblos bleiben. 
Daß dieses Bewegungsgewebe tatsächlich durch seine Kontraktion die 
Reizkrümmung der Ranke bewirkt, geht schon daraus hervor, daß es 
den weitaus größten Teil des Rankenquerschnittes auf der sensiblen, 
sich kontrahierenden Seite einnimmt. Es ist kein anderes Gewebe vor- 
handen, dem die zur Krümmung führende Kontraktionsarbeit zu- 
gemutet werden könnte.‘ Dieses von HABERLANDT in den Ranken von 
Urvillea ferruginea als ,, Bewegungsgewebe“ bezeichnete Gewebe stimmt 
aber nicht nur nach den Abbildungen, sondern, ganz den Erwartungen 
entsprechend, auch im Präparat mit den Geweben B und K (Abb. 1) in 
der Philodendron-Spatha überein, wie ich bei einer diesbezüglichen von 
mir zur eigenen Orientierung ausgeführten Untersuchung feststellen 
konnte. Seine Zellmembranen haben eine ähnliche Lichtbrechung wie 
jene des entsprechenden Gewebes in der Spatha von Ph. Selloum. Die 
Zellen sind aber in Anbetracht der im allgemeinen geringeren Größe 
kleiner und dementsprechend auch mit etwas dünneren Membranen aus- 
gestattet. Nach Zusatz von Chloralhydratlösung quellen sie namentlich 

1 Entsprechend der von Fertsc# (in v. GUTTENBERG 1926, S. 289) durchge- 
führten Revision der Anthophytennamen soll Urvillea ferruginea LispL. heute 
Serjania cuspidata Camp. heißen. 
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in den Zellecken gleichfalls stark auf, jedoch nicht in dem MaBe, wie die 
entsprechenden Zellmembranen in der Spatha von Ph. Selloum. Diese 
gewiB weitgehende Übereinstimmung wird noch durch eine chemisch 
ähnliche Membranbeschaffenheit vervollständigt, da nach meinen eigenen 
Beobachtungen die Zellwände des Bewegungsgewebes in den noch jungen 
Ranken von Urvillea ebenfalls aus Collose bestehen. Sie färben sich mit 
Jodjodkalium und Salzsäure deutlich blau. Das Vorhandensein von 
Amyloid oder Collose in den Membranen des Bewegungsgewebes dieser 
Ranken vermutete schon v. GUTTENBERG (1926, S. 146f.). 

Die Übereinstimmung dieses Gewebes in den Ranken von Urvillea 
ferruginea mit dem von mir in der Spatha von Philodendron Selloum ge- 
fundenen ist so auffallend, daß ich nicht zögere, dieses Gewebe, ebenso 
wie es HABERLANDT für Urvillea getan hat, als „Bewegungsgewebe“ 
zu bezeichnen. Auch in der Philodendron-Spatha ist kaum ein anderes 
Gewebe vorhanden, dem man jene Hauptarbeit zuweisen könnte, die 
zur Entfaltungs- und Schließbewegung der lederartigen, derben Spatha 
führt. Daß an diesen Bewegungen starke Kräfte beteiligt sein müssen, 
zeigt schon der Umstand, daß beim Schließen der Spatha nach be- 
endeter Anthese häufig das oberste Ende des kräftigen Spadix abge- 
schnürt wird. 

Auch die bereits erwähnte, regelmäßige Anordnung der schlauch- 
förmigen Bewegungsgewebszellen mit ihren Längsachsen in der Krüm- 
mungsrichtung der Spatha und parallel zu ihrer Oberfläche, sowie ihre 
Lagerung auf der konkaven Seite der Spatha — alles in Übereinstim- 
mung mit den Ranken von Urvillea — und nicht minder die Anordnung 
der übrigen Gewebe wird in Anbetracht der beim Ausführen der Be- 
wegung notwendigerweise ausgelösten Kräfte- und Spannungsver- 
schiebungen in den Geweben gewiß von Bedeutung sein. Es scheint mir 
weiterhin nichts dagegen vorzuliegen, nicht nur das mächtige und dick- 
wandige Gewebe unterhalb der Spathainnenseite als Bewegungsgewebe 
zu bezeichnen, sondern auch jenes unter der Spathaaußenseite (K, 
Abb. 1), das indessen bedeutend schwächer entwickelt ist. Beide Gewebe 
werden jedenfalls in irgendeiner Form an den Bewegungen beteiligt sein, 
sei es als Spanngewebe oder als Federgewebe. Im übrigen wurden ja mehr 
oder weniger ähnlich beschaffene Zellen auch für andere Bewegungs- 
gewebe bereits beschrieben. Diesbezüglich möchte ich nur auf die zu- 
sammenfassende Darstellung v. GUTTENBERGs (1926) und auf die Arbeit 
von ZIEGENSPECK (1925) verweisen. 

Die Mechanik der Bewegung selbst zu studieren, war mir wegen 
Materialmangels nicht möglich; denn die einzige in den Gewächshäusern 
des Botanischen Gartens der Deutschen Universität in Prag vorhandene 
blühfähige Pflanze bringt gewöhnlich im Monat April zumeist nur einen 
einzigen Blütenstand hervor und dies nicht einmal Jahr für Jahr. 
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Weder die oben mitgeteilte Anordnung der einzelnen Gewebe und 
ihrer Elemente im Vergleich zur Spathaoberfläche noch die Verschieden- 
heiten im Membranaufbau ihrer Zellen beschreibt L. MüLLEr (1893). 
Sie bezeichnet lediglich das gesamte zwischen den beiden Epidermen 
gelegene Gewebe als Mesophyll, beschreibt die Mächtigkeit der einzelnen 
aufeinander folgenden Zellschichten und erwähnt 2—3 kollenchymatisch 
verdickte Zellreihen unter der oberen Epidermis. Auf die Verteilung der 
Inhaltsstoffe im Spathagewebe geht sie hingegen genauer ein. Auch Eng- 
LER und Krause (1912, S.19) erwähnen für die Spatha von Philodendron 
Simsii ein unter der Epidermis reichlich entwickeltes Kollenchym. Diese 
morphologische Bezeichnungsweise Kollenchym kann aber ebenso für die 
Gewebe B und K (Abb. 1) in der Spatha von Philodendron Selloum ver- 
wendet werden; denn es handelt sich ja um entsprechend verdickte, stark 
lichtbrechende und aus Collose bestehende quellungsfähige Membranen. 

Neben den von mir bereits a. a. O. beschriebenen Harzkanälen fallen 
überall im Spathagewebe Sekretzellen auf, mit denen ich mich aber 
nicht näher beschäftigte, und ebenso die reichlich vorhandenen Krystall- 
zellen. Diese enthalten zum Teil Oxalatdrusen, zum Teil Raphiden. 
Drusenzellen sind über das ganze Gewebe zerstreut, Raphidenzellen 
namentlich in dem von großen Lufträumen durchsetzten Gewebe L 
(Abb. 1) etwa in der Spathamitte zu finden. Die Raphidenzellen sind 
hier gewöhnlich nur mit dem einen Ende im Gewebe befestigt, mit dem 
anderen ragen sie in den Luftraum hinein. Gestaltlich stimmen sie mit 
den schon für verschiedene andere Araceen beschriebenen Raphiden- 
zellen überein (vgl. SOLEREDER u. MEYER, 1928, S. III/117ff.). Die 
Seitenwände dieser elliptischen Zellen sind schwach verdickt, und dem 
oberen, freien Zellende sitzt eine äußerst dünnwandige, kurze Papille 
auf. Das Raphidenbündel wird von einem schwachkörnigen Plasma- 
schlauch umgeben, der sich von dem wandständigen hyalinen Zellinhalt 
deutlich abhebt. Nur nach mechanischer Verletzung der Papille werden 
die Raphidennadeln einzeln aus der Zelle herausgeschossen. Dabei tritt 
zunächst ein Teil des hyalinen Inhaltes aus, und die Nadeln folgen einzeln 
nach. L. MüLLer (1893) beschreibt und bildet solche Raphidenzellen ab, 
deren Zellenden von den Raphiden durchbohrt sind, wobei diese aus der 
Zelle frei herausragen. Es kann sich dabei wohl nur um ein Kunst- 
produkt handeln. Neben den Sekret- und Krystallzellen sind Gerbstoff- 
schläuche reichlich vorhanden. Sie begleiten namentlich die normal 
gebauten Gefäßbündel, wie es auch L. MÜLLER erwähnt. 


Zusammenfassung. 
In der derben und äußerst festen Spatha von Philodendron Selloum 
zeigte sich einerseits eine sehr bezeichnende Anordnung der Zellen der 
einzelnen Gewebe, andererseits eine eigenartige Membranbeschaffenheit der 
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beiden subepidermalen Gewebe (Gewebe K und B der Abb. 1). Die An- 
ordnung der einzelnen Gewebe wird an der Hand der Abb. 1 erläutert. 
Die Längsachsen der dickwandigen und im Längsschnitt langgestreckten 
Zellen (Abb. 2) unterhalb der inneren Spathaepidermis sind parallel zur 
Spathaoberfläche angeordnet. Die dickwandigen, isodiametrischen Zellen 
unterhalb der äuBeren Epidermis (Gewebe X der Abb. 1) und ebenso 
jene des an groBen Lufträumen reichen Parenchymgewebes L zeigen 
keine auffallende Anordnung. Hingegen stehen die Längsachsen der 
dünnwandigen Parenchymzellen des mächtigen Gewebes P, das sich 
zwischen die beiden Gewebe L und K einschiebt, senkrecht zur Spatha- 
oberfläche. Allerdings ist die Form der Zellen dieses Gewebes nicht 
immer gleich, so daß an manchen Stellen die charakteristische Anord- 
nung verschwindet. Es wird darauf hingewiesen, daß diese auffallende 
Gewebeanordnung ebenso mit der Entfaltungsbewegung, wie mit der nach 
Ablauf der zwei Tage andauernden Anthese eintretenden Schließ- 
bewegung zusammenhängen muß. 

Die dickwandigen Zellen der beiden hypodermalen Gewebe B und K 
besitzen stark lichtbrechende und aus Collose bestehende Zellmembranen. Die 
Mittellamellen sind kräftig entwickelt und sogenannte Zwickelsubstanzen 
sind sehr reichlich vorhanden. Die Zellmembranen dieser Gewebe und 
namentlich die Zwickelsubstanzen sind in bestimmten Flüssigkeiten und 
Lösungen ungemein quellbar, so daß ein Querschnitt nach Einlegen in 
Chloralhydratlösung, Chlorzinkjod und andere Flüssigkeiten wie ein 
Eckenkollenchym aussieht. Da sich diese Verhältnisse am besten bildlich 
darstellen lassen, wird in den Abb. 3 und 4 der gleiche Schnitt einerseits 
in Wasser andererseits in Chloralhydratlösung liegend gegenübergestellt. 

Ein ganz ähnlich beschaffenes Gewebe beschreibt HABERLANDT (1924) 
für die Ranken von Urvillea ferruginea. Die Zellwände dieses Gewebes 
sind nach HABERLANDT überaus quellbar und stark lichtbrechend. Ihre 
Ähnlichkeit (Abb. 234 B bei HABERLANDT) mit den Zellen der Gewebe B 
und X der von mir untersuchten Philodendron-Spatha ist nicht nur eine 
äußerliche. Sie stimmen auch hinsichtlich der Membranbeschaffenheit 
weitgehend miteinander überein; denn eine zu meiner Orientierung 
durchgeführte Untersuchung ergab, daß die Wände der genannten Zellen 
in den Ranken von Urvillea gleichfalls aus Collose bestehen. Es wurden 
deshalb in der vorliegenden Arbeit, in gleicher Weise wie es HABERLANDT 
bei den Ranken von Urvillea getan hat, die ähnlich beschaffenen Ge- 
webe B und K (Abb.1) in der Spatha von Philodendron Selloum als 
„Bewegungsgewebe‘‘ bezeichnet. Die Bewegungserscheinungen selbst 
konnten jedoch wegen des spärlichen Materials nicht näher untersucht 
werden. Am Schlusse der Arbeit wird noch die Verteilung des Kalzium- 
oxalats in der Spatha und der Bau der Raphidenzellen beschrieben. 
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DIE GESCHWINDIGKEIT DES TRANSPIRATIONSSTROMES. 
Von 
Dr. CH. CosTER 
(Buitenzorg). 
(Eingegangen am 22. September 1931.) 


1. Analyse des Begriffs. 

Infolge der Transpiration der Blätter wird der Pflanze Wasser ent- 
zogen, das von den Wurzeln her erneuert wird. Auf diese Weise findet 
eine stete Wasserströmung im Holzkörper der Pflanzen statt, welche 
Transpirationsstrom genannt wird. Je nach der Kraft der das Wasser 
aufwärts befördernden Faktoren, nach der Größe der Leitungsbahnen 
und deren Widerstand wird dieser Strom schneller oder langsamer sein. 
Da die Faktoren, besonders die Saugung der Blätter, stetig wechseln, 
wechselt auch die Geschwindigkeit des Transpirationsstromes. Die größte 
Geschwindigkeit bei einer bestimmten Pflanze wird man im allgemeinen 
bei optimalen Transpirationsbedingungen finden. 

In den einzelnen Gefäßen einer Pflanze, worin das Wasser empor- 
steigt, zeigt dieses eine außerordentlich verschiedene Geschwindigkeit. 
Dies sieht man sofort, wenn man während kurzer Zeit eine Farblösung 
von einem abgeschnittenen Stengel aufsaugen läßt, und dann Quer- 
schnitte aus verschiedener Höhe untersucht. Man findet, daß meistens 
schon im unteren Ende nur ein Teil der Gefäße gefärbt ist, während die 
anderen absolut farbstofffrei sind. In diesen ungefärbten Gefäßen wurde 
also während des Versuches keine Farblösung hinaufbefördert. Die Zahl 
der gefärbten Gefäße nimmt ziemlich schnell nach oben zu ab, während 
vereinzelte oft noch weit über die meisten gefärbten Leitungsbahnen 
hinaus eine Farbe aufweisen. Bisweilen läßt sich so ein einzelnes Gefäß 
mehrere Zentimeter bis Dezimeter weiter hinauf verfolgen. Man kann 
also eigentlich gar nicht von einer bestimmten Geschwindigkeit des Trans- 
spirationsstromes sprechen, denn dieser setzt sich aus einer sehr großen 
Anzahl verschiedener Strémchen von außerordentlich unterschiedlicher 
Geschwindigkeit zusammen. Von dem Konglomerat verschiedener 
Strömchen kann man aber zwei Werte ermitteln: den mittleren Wert und 
die maximale Geschwindigkeit. Einen minimalen Wert zu suchen, hat 
keinen Sinn, denn die Geschwindigkeitsreihe sinkt bis auf Null. 

Aber nicht nur die Geschwindigkeit des Wassertransports in den ein- 
zelnen Gefäßen ist verschieden, auch die Kraft, womit das Wasser empor- 
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gesogen wird, ist nicht gleich. Dies geht ohne weiteres aus der Be- 
trachtung der Sachlage hervor: die Saugung der Blatter hebt das 
Wasser in den Wasserbahnen; diese ist aber in den einzelnen Blattern 
(Sonnen- und Schattenblättern) verschieden. Dazu kommt dann noch, 
daß einzelne Gefäße direkt mit den transpirierenden Teilen in Verbin- 
dung stehen, andere nur indirekt, daß hier also ein Widerstand ein- 
geschaltet ist. 

Wenn die Saugung über den ganzen Querschnitt eines Stengels gleich 
wäre, so würde man erwarten, daß die Geschwindigkeit des Wassers in 
den Gefäßen dem Quadrat des Durchmessers proportional wäre!. Da 
aber die Gefäße in der Pflanze keine Idealröhren sind, sondern Unregel- 
mäßigkeiten aufweisen, wird man natürlich Abweichungen erhalten. Tat- 
sächlich sieht man auch, wenn eine Farbstofflösung durch einen ab- 
geschnittenen Stengel aufgesaugt wird (wo die Saugung über den ganzen 
Querschnitt gleich ist), daß die Lösung am weitesten in den großen Ge- 
fäßen emporsteigt. Oft ist es aber anders bei Saugung durch die Pflanze. 
Wenn man eine transpirierende Pflanze durch den unten abgeschnittenen 
Stengel eine Farbstofflösung aufsaugen läßt und nachher die Querschnitte 
in verschiedener Höhe untersucht, so sieht man, daß die Lösung unregel- 
mäßig aufgesaugt und oft in ganz engen Gefäßen viel weiter hinauf be- 
fördert wurde als in den weiten. Ich habe, z. B. an Lianen, sehr oft be- 
obachtet, daß einzelne enge Gefäße weit über den anderen noch gefärbt 
waren, was bei Pumpensaugung nie der Fall ist. Zs ist also unzulässig, 
aus der Menge des unter Druck oder Saugung bestimmter Größe durch- 
filtrierten Wassers bei abgeschnittenen Pflanzenteilen ohne weitere Kor- 
rektion einen Schluß auf die Kräfte zu ziehen, die den Transpirations- 
strom befördern. Die tatsächlich wirksamen Kräfte werden weit größer 
sein als die berechneten, erstens weil nur ein Teil des Querschnittes an 
der Leitung beteiligt ist und daher die Strömungsgeschwindigkeit und 
der ihr proportionale Widerstand größer werden; zweitens, weil die Sau- 
gung nicht gleichmäßig ist, so daß einzelne Gefäße unter viel größeren 
Spannungen stehen, die über den berechneten Mittelwert hinausgehen. 


2. Berechnung der mittleren Geschwindigkeit. 


Für die Bestimmung der mittleren Geschwindigkeit braucht man zwei 
Faktoren: die Menge des gehobenen Wassers pro Zeiteinheit und den 
Querschnitt der beteiligten Leitungsbahnen. Schon HALES (10) versuchte 
auf diese Weise im Anfang des 18. Jahrhunderts den Wasseraufstieg in 
einer Sonnenblume zu ermitteln, indem er das Quantum des verdunsteten 


1 Das Gesetz von PorsEuLLE besagt, daß die Menge des geförderten Wassers 
proportional ist der vierten Potenz des Durchmessers der Röhre. Die mittlere 
Geschwindigkeit des Wasserstromes ist also proportional dem Quadrat dieses 
Durchmessers. 
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Wassers durch den Stammquerschnitt dividierte. (Nach Abzug der festen 
Substanz fand er */, des Querschnittes als Porenoberfläche.) 

Die Messung der Menge des gehobenen Wassers ist ziemlich leicht, 
wenn man mit Näherungswerten arbeitet; aber bei der Bestimmung der 
beteiligten Leitungsbahnen stößt man auf Schwierigkeiten, eben weil 
nicht der ganze Querschnitt des Holzes an der Leitung beteiligt ist. Zum 
Beispiel leitet ein Stamm, wenn ein Seitenast abgehauen wird oder ab- 
stirbt, nicht mehr gleichmäßig über den ganzen Querschnitt. ARNDT (1) 
fand bei Kaffeepflanzen, daß bestimmte Teile der Krone durch bestimmte 
Leitungsbahnen mit bestimmten Wurzeln in Verbindung stehen. Nur in 
den Knoten besteht in beschränktem Maße eine tangentiale Verbindung 
beim aufsteigenden Strom. 

Die einzige Möglichkeit, um zu ermitteln, welche Gefäße in einem be- 
stimmten Falle sich an der Leitung beteiligten, besteht darin, daß man 
den abgeschnittenen Pflanzenteil eine Farbstofflösung aufsaugen läßt, 
die nicht schnell ausdiffundiert, und dann die verschiedenen Querschnitte 
untersucht. 

Bei dickeren Stämmen ist der Wassertransport auf einen Teil des 
Querschnittes beschränkt ; nicht immer sind es ausschließlich die äußeren 
Teile, die das Wasser leiten. Oft habe ich, u. a. bei Lianen, eine sehr un- 
regelmäßige Verteilung der leitenden Gefäße angetroffen. Und selbst bei 
dünneren Ästen kann man erhebliche Fehler machen, wenn man alle 
Gefäße des ganzen Querschnitts als Leitfläche annimmt. 

So hat z. B. Huser (15) die „tatsächlichen Strémungsgeschwindig- 
keiten‘ (wie er es nennt) von verschiedenen Pflanzengruppen berechnet 
aus der Transpirationsgröße dividiert durch die gesamte Leitungsfläche 
(Holzquerschnitt oder Gefäßbündelquerschnitt), und diesen Wert wieder 
korrigiert mit dem Prozentanteil der Gefäßlumina an der Leitfläche. Tat- 
sächlich bestimmte er also mittlere Stromstärken, unter der Voraus- 
setzung, daß der ganze Querschnitt an der Leitung beteiligt ist. Er 
kommt zu folgenden Werten: 

Krautige Pflanzen im Mittel etwa 5 (maximal bis zu 20) m/h (d. h. 
Meter pro Stunde). 

Sommergrüne Laubhölzer im Mittel etwa 1—2 m/h. 

Immergrüne Laubhölzer etwa 3 m/h. 

Nadelhölzer im Mittel etwa 20—40 cm/h. 

Wüstenpflanzen im Mittel etwa 3 (1—8) m/h. 

Aus der guten Übereinstimmung dieser Werte mit den von verschie- 
denen Untersuchern direkt beobachteten Strömungsgeschwindigkeiten 
zieht Huser den Schluß, daß in seinen ‚Versuchen der überwiegende 
Teil der Gefäße an der Wasserleitung beteiligt war‘. 

Wie wir später sehen werden, sind die maximalen Strömungsge- 
schwindigkeiten mindestens zehnmal so groß, was sich aus der sehr un- 
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gleichen Strémungsgeschwindigkeit in den verschiedenen GefäBen erklärt 
(die Mehrzahl leitet nur langsam und viele oft gar nicht, wodurch der 
Mittelwert stark zurückbleibt). 

Aber selbst aus schon bekannten Werten hätte man ableiten können, 
daß die Strömungsgeschwindigkeit des Wassers bei Helianthus annuus 
(allerdings einer der am stärksten transpirierenden Pflanzen) viel größer 
sein muß, als die bisher allgemein angenommenen Ziffern angeben. 
RUBEL (22) fand, daß bei normalen Helianthus-Pflanzen 1 qdm Transpi- 
rationsfläche (hier gleich Fläche der Blattoberseite) einer Wasserleitungs- 
fläche (Querfläche sämtlicher Gefäße eines bestimmten Stengelquer- 
schnitts) von 0,2lqmm entspricht. Für im Sommer statt im Frühling 
ausgesäte Pflanzen war diese Zahl 0,12 qmm. Auf die zweiseitige Blatt- 
oberfläche umgerechnet betragen diese Zahlen also 0,105 und 0,06 qmm 
pro Quadratdezimeter. GILTAY (9) hat bei seinen sorgfältig ausgeführten 
Transpirationsbestimmungen folgende Höchstwerte für die Transpiration 
pro Quadratdezimeter zweiseitiger Blattoberfläche von Helianthus ge- 
funden: 


Buitenzorg 10. Sept. 1895 11—12 vorm.. . . . . . . 4,5 g pro qdm/h. 
11. Sept. 1895 121/,;—123/, nachm. . . . 5,0g „ u 

Wageningen 9. Juni 1896 7.55 vorm. bis 0.13 nachm. . 2,5g ,, a 
27. Juli 1896 7.45 nachm. bis 4.15 nachm. 2,7g „ » 
21. Juli 1896 12.0—4 nachm. ..... . 3,08 „ ” 


Aus diesen Zah'»n (wobei die für Europa angegebenen Werte nur 
Mittelwerte sind, die Héchstwerte werden wohl auch bei4g/qdm /h liegen) 
erhält man, unter Anwendung von Rüseıs Korrelation für normale 
Pflanzen (0,105 qmm Leitfläche) schon große mittlere Strömungsge- 
schwindigkeiten, nämlich 24—48 m pro Stunde und für Sommerpflanzen 
(0,06 qmm) gar 41,7—83,4 m pro Stunde! Dabei wird angenommen, daß 
alle Gefäße des Stengels auch tatsächlich leiten. Es ist klar, daß die 
Maximalgeschwindigkeit des Wasserstromes noch größer sein muß als 
diese unter Einbeziehung aller Gefäße berechnete mittlere Geschwindig- 
keit. 

Ich selbst habe einige mittlere Stromstärken aus meinen Beobach- 
tungen folgenderweise berechnet und mit den maximalen Geschwindig- 
keiten verglichen: Es wurde die Saugung eines unter Wasser abgeschnit- 
tenen Stengels gemessen, bis die Saugung konstant geworden und die 
anfängliche Nachsaugung somit ausgeklungen war. 

Dann stellte ich die Schnittfläche in eine Farblösung und schnitt nach 
60 Sek. schnell ein meterlanges Stück ab, so daß Weitersaugung der auf- 
genommenen Lösung ausgeschlossen war; die Menge der aufgesogenen 
Farblösung wurde aus dem vorher bestimmten Werte abgeleitet. Es 
wurden alsdann Querschnitte auf 5—15—25 cm usw. Abstand von der 
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Basis angefertigt, die gefärbten Gefäße mit Hilfe des Anpeschen Spiegels 
gezeichnet und ihr Querschnitt bestimmt. Es ließen sich also folgende 
Werte ermitteln: die Menge der aufgesogenen Lösung, die maximale 
Steighöhe in 60 Sek. und der Inhalt aller gefärbten Gefäße (unter der An- 
nahme, daß es zylindrische Röhren seien), während als Leitfläche für die 
Bestimmung der mittleren Stromstärke der Querschnitt aller in 5cm 
Entfernung von der Basis gefärbten Gefäße angenommen wurde. Die 
Ergebnisse sind in Tabelle 1 zusammengefaßt. 
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Tabelle 1. 
Verhältnis | Leitfläche Sistemas 
Tatsächlich | Inhalt aller zwischen be-| in 5 cm windigkeit 
Pflansenteil laufgesogene | gefärbten | rechneter | Abstand gesch 
Menge Gefäße und be- von der 
cmm cmm stimmter Basis mittlere maximale 
Menge qmm cm/min cm/min 
L 272 280 1,03 1,10 25 50 
Cissus repens |2. 73 103 1,41 0,70 10 201}, 
Lam. Luft- (3. 126 98 0,78 0,57 22 35 
wurzel 4. 346 467 1,35 1,16 30 95 
415 446 1,07 2,03 20 45 
Tetrastigma 
papillosum |1. 580 248 0,43 0,98 59 60 
(Bı.) Puanca.| 2. 662 382 0,58 1,30 51 106 
Luftwurzel 
Cobaea 
scandens }1. 900 435 0,48 1,86 48 86 
Cav. Stengel 




















Die Berechnung der Menge der aufgesogenen Flüssigkeit aus der Fär- 
bung der Gefäße stimmt nicht besonders gut mit der tatsächlich auf- 
gesogenen Menge; bisweilen ist die berechnete Menge zu groß (1,42), bis- 
weilen zu klein (0,43). Man muß dabei aber bedenken, daß folgende große 
Fehlerquellen auftreten: erstens ist der Abstand der Querschnitte mit 
10 em wohl etwas weit gegriffen, zweitens bleibt der Farbstoff hinter der 
wirklichen Saughöhe zurück, wodurch die berechneten Werte zu klein 
werden; schließlich wird die wandständige Flüssigkeit in einer Röhre 
durch die Reibung gegenüber der in der Mitte aufsteigenden zurück- 
gehalten, so daß die Färbung der Gefäße sich zwar verdünnt, sich aber 
doch weiter hinauf zeigen muß, als der aufgesogenen Farbstoffmenge ent- 
spricht. Da diese Faktoren sich zum Teil gegenseitig aufheben, können 
die erzielten Ergebnisse nicht sehr befriedigend genannt werden. 

Als Querschnittsfläche für die Berechnung der mittleren Geschwindig- 
keit wurde diejenige aller gefärbten Gefäße auf 5 cm Entfernung von der 
basalen Schnittfläche angenommen. Diese Annahme ist willkürlich; 
wenn man die untere Schnittfläche beobachtet, sind natürlich alle Ge- 
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fäße gefärbt, man muß also einen anderen Querschnitt in einer gewissen 
Entfernung davon wählen. 

Die so berechneten mittleren Geschwindigkeiten sind im allgemeinen 
ungefähr die Hälfte der beobachteten maximalen. 

Wenn man sich die Verteilung der gefärbten Gefäße über die unter- 
suchte Strecke ansieht (Tabelle2), so geht deutlich hervor, daß der Trans- 
spirationsstrom ein Konglomerat vieler verschiedener Strémchen mit 
außerordentlich verschiedener Geschwindigkeit ist. Wenn man die mitt- 
lere Weite der gefärbten Gefäße des untersten Querschnittes berechnet, 
so erhält man einen besonders kleinen Wert, da hier auch die sehr engen 
primären und inneren Gefäße gefärbt sind. Läßt man bei einem Vergleich 
aller Querschnitte diesen Wert außer Betracht, so zeigt es sich, daß die 
mittlere Weite der leitenden Gefäße nach oben zu nur sehr wenig und 
ganz unregelmäßig zunimmt. Oft bleibt sie über weite Strecken voll- 
kommen gleich, obwohl die Zahl der gefärbten Gefäße rasch abnimmt. 
Es geht daraus hervor, daß die Stromgeschwindigkeit keineswegs der 
Gefäßweite proportional ist, und daß demnach in Gefäßen gleicher Größe 
die Strömung verschieden schnell erfolgt. Die Saugung muß also auf die 
einzelnen Röhren in sehr verschiedener Stärke einwirken. Nur wenn ein 
Gefäß sich stellenweise verengt oder erweitert, wenn Gefäße verschiede- 
ner Weite anastomieren, oder wenn ein Gefäß in mehrere andere übergeht, 
können bei gleicher Saugung Unregelmäßigkeiten auftreten. 


8. Die Bestimmung der maximalen Geschwindigkeit 
des Transpirationsstromes. 

Dieser Wert gibt die Geschwindigkeit der Wasserbeförderung in dem 
Gefäß mit der schnellsten Strömung an (meist ein einziges oder ein paar 
wenige Gefäße oder andere Bahnen der Wasserleitung in der Pflanze). 
Wenn man diese Strömungsgeschwindigkeit unter optimalen Transpira- 
tionsbedingungen bestimmt, erhält man die für eine Pflanze größtmög- 
lichen Werte. 

Die bisher in der Literatur bekannten Werte beruhen auf Bestim- 
mungen von SACHS (23) nach der Lithiummethode, auf Angaben von 
STRASBURGER (25) über die Aufstieggeschwindigkeit von Farbstoff- 
lösungen in Bäumen und Lianen und auf Untersuchungen verschiedener 
anderer mit derselben Methode an Nadel- und Laubhölzern (5, 7, 18, 
19, 21). Die beobachteten Geschwindigkeiten bewegen sich zwischen we- 
nigen Zentimetern pro Stunde bei Nadelhölzern, 6 m/h bei Cucurbita 
pepo, und als Maximum 12,3 m/h bei Eucalyptus viminalis (7). 


A. Kritik der Methoden. 
Eine Methode, welche die zu ermittelnden Werte an der unversehrten 
Pflanze bestimmt, verdient zunächst wohl den Vorzug. Prrrzer (21) hat 
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eine geistreiche, aber leider nicht einwandfreie Methode ausgearbeitet ; 
er begoB die Wurzeln einer Pflanze mit angewelkten Blättern und be- 
stimmte die Zeit bis zur beginnenden Hebung eines markierten Blattes. 
Er selbst macht aber schon den Einwand, „daß kein Beweis dafür ge- 
geben ist, daß diejenigen Wassermoleküle, welche im Blattstiel die He- 
bung verursachen, identisch seien mit denen, die bei Begießen der Wurzel 
zugeführt wurden“. Bose (5) hat diese Methode neuerdings mit ver- 
feinerter Apparatur angewendet, aber ohne genügende Selbstkritik, wo- 
durch er fehlerhafte Schlüsse aus seinen Versuchen zieht. 

Eine andere Methode ist die viel zitierte Lithiummethode von Sacus 
(22). Dieser begoß die Wurzeln einer Pflanze mit einer 1—3% igen Lösung 
von Lithiumnitrat und bestimmte die Höhe, bis zu welcher das Lithium- 
salz innerhalb eines bestimmten Zeitabschnittes gestiegen war. Durch 
Parallelversuche, jeweils an zwei ähnlichen Pflanzen, versuchte er die 
Zeit zu ermitteln, welche die Pflanze braucht, um das Lithium auf- 
zunehmen und in die Wasserbahnen zu befördern. 

Die Methode hat verschiedene sehr schwer wiegende Nachteile. 
Erstens bilden die individuellen Unterschiede der beiden zur Unter- 
suchung verwendeten Pflanzen eine ständige Fehlerquelle. Dann aber 
weiß man nicht, ob das Lithium nicht ganz allmählich in die Wasser- 
bahnen gepreßt wird, so daß auch der Zeitpunkt des Erscheinens in den 
Tracheen unsicher ist. Dazu kommt noch, daß das Lithium nicht mit 
dem bloßen Auge erkennbar ist, sondern spektroskopisch nachgewiesen 
werden muß. Es sind aber immer nur eine einzige oder sehr wenige Lei- 
tungsbahnen, die weit über die anderen hinaus Wasser befördern, so daß 
es bei dem spektroskopischen Nachweis an dickeren Stengeln Zufall ist, 
wenn man gerade die Lithiumlinie erhält. Dies zeigt sich schon an den 
eigenen Beobachtungen von Sacus, der an derselben Pflanze oftmals 
streckenweise kein Lithium nachweisen konnte, während er es an einer 
höheren Stelle wieder fand. Er sagt selbst derüber an einer Stelle: ,,Ob- 
gleich also das Metall im Stamm nur 39 cm hoch nachweisbar ist, ist es 
doch in den Blättern, welche höher entspringen, vorhanden, ein sonst 
auch beobachteter Fall . . .‘“ (S.177). Schließlich sprechen noch gegen die 
Methode ihre Kostspieligkeit und die Schwierigkeit des Nachweises der 
Lithiumsalze, die ausgedehnte Untersuchungen an größeren Pflanzen im 
Freien fast unmöglich macht. Der Haupteinwand gegen die Methode 
bleibt aber die unsichere Bestimmung der Zeit, die vergeht, bis sich das 
Lithium in den Wasserbahnen befindet; wenn dies z. B. 15 Min. dauern 
würde und man mit Stundengeschwindigkeiten des Wasserstromes von 
100 m zu rechnen hat (wie wir später sehen werden), wird die Methode 
schon unbrauchbar. Indirekt ist auch die Verwendung unversehrter 
Pflanzen beschwerlich, weil bei größeren Pflanzen die Transpiration (oder 
die Menge des gehobenen Wassers) während des Versuchs nicht ermittelt 


Planta Bd. 15, 36 
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werden kann; nur bei Topfpflanzen läßt sie sich durch Wägung be- 
stimmen. 

Weitaus bequemer und in manchen Hinsichten auch viel genauer ist 
es, mit abgeschnittenen Pflanzenteilen zu arbeiten. Hier kann man die 
Saugung direkt während des Versuchs bestimmen und beliebige Flüssig- 
keiten von der Pflanze aufsaugen lassen. Verschiedene Fehlerquellen, 
auf die schon hingewiesen wurde, kann man dabei recht gut vermeiden 
oder auf ein Minimum reduzieren. 

Vor allem muB der zu untersuchende Pflanzenteil unter Wasser 
abgeschnitten werden, damit keine Luft in die Wasserbahnen gelangt 
und dadurch die spätere Wasserauffuhr beeinträchtigt. Dann muß 
man einige Zeit warten, bevor man die Lösung verwendet, denn 
durch die Nachsaugung ist die Menge des anfänglich gehobenen Wassers 
oft mehr als normal und nimmt erst allmählich ab, bis sie schließlich 
nur noch die jeweils durch die Blätter verdampfte Wassermenge ersetzt 
und mehr oder weniger konstant bleibt. Wenn man in regelmäßigen 
Intervallen die Größe der Saugung mißt, ist es leicht, den Zeitpunkt 
zu bestimmen, bis sie konstant geworden ist und die Nachsaugung auf- 
gehört hat. 

Die Nachsaugung kann bei Lianen bis ®/, Stunde lang nachweisbar 
sein, meistens ist sie aber schon nach 1/, Stunde abgelaufen. Bei Bäumen 
dauert sie meistens nur 1/, Stunde, während sie bei Kräutern und Halb- 
sträuchern oft nicht vorhanden oder nach 5—10 Min. schon aufgehoben 
ist (siehe Abschnitt 3C). 

Mit der Verwendung von Stengeln oder Luftwurzeln, die am vorher- 
gehenden Tage abgeschnitten wurden, muß man vorsichtig sein, auch 
wenn die Schnittfläche fortwährend untergetaucht war, denn die Gefäße 
werden oft durch nahe der Wunde ausgeschiedene Wundgummimassen 
verstopft. Will man solche Pflanzenteile doch gebrauchen, so ist es gut, 
vorher ein Stück von einigen Zentimetern Länge abzuschneiden und die 
etwa auftretende Nachsaugung ausklingen zu lassen. Auch dann wird 
man aber viel zu geringe Werte erhalten, da die Transpiration im Laufe 
einiger Tage stark abnimmt. 

Ich bin aber mit meinen Einwänden noch nicht am Ende! Die oben 
genannten Fehlerquellen könnten wohl alle mehr oder weniger beseitigt 
werden, bis auf eine: die Veränderung in der Transpiration einer Pflanze 
infolge des Abschneidens. Die Menge des gehobenen Wassers ist in 
längeren Zeiträumen gleich dem Transpirationsverlust. Wenn sich also 
durch das Abschneiden die Transpiration ändert, so bleibt schließlich 
auch die angesaugte Wassermenge und deren Strömungsgeschwindigkeit 
nicht normal. Bei stark transpirierenden Pflanzen, bei denen Transpira- 
tion und Wasseranfuhr besonders genau übereinstimmen, kann sofort 
nach dem Abschneiden eine Veränderung des Wasserstromes auftreten, 
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so daB schon nach ganz kurzer Zeit die Ergebnisse nicht mehr normal 
genannt werden kénnen. 

Bei vielen Pflanzen andert sich, abgesehen von der schon besproche- 
nen Nachsaugung, die Transpiration wenigstens während der ersten Zeit 
nicht und nimmt erst am darauffolgenden Tage rasch ab. Von ihnen 
kann man also brauchbare Werte erhalten. 

Andere Pflanzen hinwiederum, namentlich Krauter mit beträcht- 
lichem Wurzeldruck, werden schnell welk, auch wenn sie in voller Sonne 
oder selbst bei bedecktem Himmel unter Wasser abgeschnitten und dann 
in Wasser gestellt werden. Ich fand das z. B. bei Canna indica, Musa 
paradisiaca, Colocasia-Arten, weniger stark auch bei /mpatiens-Arten und 
Asystasia gangetica. Das Welkwerden kann schon in den ersten Minuten 
nach dem Abschneiden auftreten, so daB die Nachsaugung offenbar nicht 
ausreicht, um dem Ubel des Abschneidens wirksam entgegen zu arbeiten. 
Das Welken könnte herrühren von erhöhter Transpiration oder herab- 
gesetzter Wasserzufuhr, wodurch in beiden Fallen ein Wasserdefizit auf- 
tritt. Da viele Pflanzen, besonders Schattenpflanzen, leicht welken, sagt 
das Welken an und für sich nichts über die Größe des Wasserdefizits aus. 

Das Auftreten eines Wasserdefizits! beim Abschneiden unter Wasser 
rührt nach meinen Beobachtungen bei stark transpirierenden Pflanzen 
von verminderter Wasseraufnahme her, nicht von erhöhter Transpiration, 
denn die Transpiration wird oft herabgesetzt. Ewart u. Regs (7) mach- 
ten dieselbe Erfahrung bei Untersuchungen australischer Bäume. Sie 
sagen: „The rate of evaporation per sq. metre of leaf-surface from cut 
branches, whether placed in water or not, is always less than from a 
plant rooted in the soil, under otherwise similar conditions‘ (S. 104). 
„Cut trees always absorb water at a less rate than rooted ones evaporate 
it (S. 105). Verschiedene eigene Versuche bestätigen diese Tatsache 
(siehe Abschnitt 3C). Aber eine Verallgemeinerung, wie sie EWART u. 
Rees machen, ist meines Erachtens unzulässig. 

Die Ursache dieser Erscheinung zu erklären, ist sehr schwierig. Die 
Blutung am Stumpf ist gewöhnlich nur gering, bei weitem nicht ge- 
nügend, um den Transpirationsausfall zu decken. Jost (16) und Könn- 
LEIN (17) haben aber gezeigt, daß die Saugung der transpirierenden Teile 
die Wurzelaktivität stimuliert, so daß die Menge des durch den Wurzel- 
druck ausgeschiedenen Wassers nach Abschneiden des Sprosses wahr- 
scheinlich stark abnimmt. Ein Schluß von der durch das Bluten aus- 
geschiedenen Wassermenge auf das Wasserdefizit ist daher nicht zulässig. 

Es ist aber auch möglich, daß noch andere Faktoren im Spiele sind. 
Ich nenne nur die Möglichkeit, daß beim Abschneiden oder Absägen 


1 Unter Wasserdefizit verstehe ich hier nicht den nach verschiedenen Autoren 
tagsüber geringeren Wassergehalt stark transpirierender Pflanzen, sondern ein- 
fach das Defizit von abgeschnittenen Pflanzen gegenüber bewurzelten. 
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unter Wasser durch den ausgeübten Druck die Wasserfäden unterbrochen 
werden und Luft aus dem umgebenden Gewebe aufgenommen wird (siehe 
Jost, 16, 8. 25-28). Außerdem können die Wasserbahnen durch Milch- 
saft oder Schleim verschlossen werden. 

Jedenfalls kann man bei meinen Bestimmungen, die meistens unter 
optimalen Transpirationsbedingungen stattfanden, mit ziemlicher Sicher- 
heit annehmen, daB durch den EinfluB des Abschneidens die Menge und 
damit die Geschwindigkeit des Transpirationsstromes nur herabgesetzt 
und fast nie erhöht wurden. Wenn ich daher im folgenden erstaunliche 
Höchstzahlen für eine große Menge sehr verschiedener Pflanzen anführe, 
so kann die angewandte Methodik das folgende Ergebnis nicht in nega- 
tivem Sinne beeinflussen: daß nämlich mehr als zehnfach höhere Werte 
als die bis jetzt bekannten für die maximale Geschwindigkeit des Trans- 
spirationsstromes nachgewiesen wurden. Die wirklichen Höchstwerte 
müssen also noch darüber hinausgehen ! 

Wenn man mit abgeschnittenen Pflanzenteilen arbeitet, hat man die 
Wahl, eine Lithiumsalzlösung oder Farblösungen aufsaugen zu lassen. 
Der Nachteil der Farblösungen ist schon durch Sacus (24, S. 211) klar 
hervorgehoben worden: „Diese Methode muß notwendig zu kleine Ge- 
schwindigkeiten angeben, wie man leicht einsieht, wenn beachtet wird, 
daß die Färbung der Holzwände eben darin besteht, daß diese den Farb- 
stoff an sich reißen und festhalten, während das Lösungswasser, welches 
auf. diese Weise von Farbstoff befreit worden ist, im Holz vorauseilt.‘ 
Wiederholt hat man diese Retardierung der Färbung an Fließpapier 
untersucht (Sacus, 23, STRASBURGER, 25) und gefunden, daß verschie- 
dene Anilinfarbstoffe wie Eosin, Anilinblau, Methylenblau, Methylgrün, 
Fuchsin innerhalb einiger Stunden ganz außerordentlich (um einige hun- 
dert Prozente) hinter der Steighöhe des Wassers zurückbleiben. Aller- 
dings gestaltet sich der Versuch in den Tracheen weit günstiger. Es 
leuchtet aber ein, daß diese Retardierung in Pflanzen desto größer sein 
muß, je länger man die Lösung aufsaugen läßt, weil die Strecke der ab- 
sorbierenden Wandung dann länger wird. Über den Einfluß der Zeit auf 
die Retardierung habe ich einige Beobachtungen angestellt. 

Es wurden Lianen mit blattfreien Stengelstücken von mehreren 
Metern Länge unter Wasser abgeschnitten und die Saugung gemessen, 
bis sie konstant geworden war. Es wurde dabei darauf geachtet, daß sich 
das Wetter, klarer wolkenloser Himmel, nicht veränderte. Dann wurde 
die Schnittfläche während kurzer Zeit (15 und 30 Sek.) in eine 0,25% ige 
Methylenblaulösung untergetaucht und der Stengel eine Strecke weiter 





1 Maxımow (20) sagt z. B.: „A gradual decrease may be observed when 
there is a high tension of the environmental factors promoting transpiration ... 
Such a decrease in transpiration is found when a cut shoot is placed in direct 
sunlight . . .“ 
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hinauf unter Wasser abgeschnitten. Vom abgeschnittenen Stück wurde 
sofort nach dem Abschneiden das Ende mit dem Munde durchgeblasen, 
bis am unteren Ende einige Tropfen austraten, um eine etwaige (obschon 
sehr unwahrscheinliche) Steigung der Lösung zu verhindern. Es wurde 
darauf sofort zerschnitten und die maximale Steighöhe der Färbung be- 
stimmt. Dies nahm nur wenige Miriuten in Anspruch. Dann wurde das 
jetzt noch übrige Stengelstück verwendet, um die Lösung wiederum, aber 
jetzt während 120—150 Sek. aufsaugen zu lassen, und wieder wurde auf 
dieselbe Weise die maximale Steighöhe bestimmt. 

















Tabelle 3. 
Éèt- Maxi- |Verhält- 
Durch- 
male male | nis der 
Saug- |Anstieg- Anstieg 
aes | zeit | hohe | Ge [|Seugeitl nano | Ge | Ge- 
Stengels| Sek. | em jschwin-| Sek. | 7 |schwin- |schwin- 
ne digkeit digkeit | dig- 
em/Min. em/Min.| keiten 
| L'E 28 30 125 250 150 275 110 0,44 
Cobaea scandens |2. | 45 | 30 | 72 | 144 | 180 | 240 | so | 0,56 
3.1 75 15 41 164 150 280 112 0,68 
4 3,3 15 24 96 150 150 60 0,63 
4 Se 1. | 4,75 30 90 180 120 200 100 0,56 
brasiliensis 
i 


























Mittel: 0,57 


Die langen Stengel der verwendeten Lianen, Cobaea scandens Cav. und 
Aristolochia brasiliensis Mart. et Zucc. (Back.), behalten auf der unter- 
suchten mehrere Meter langen Strecke den gleichen Durchmesser, so daB 
man wohl annehmen darf, daB die Leitungskapazität auch annähernd 
gleich bleibt. Tabelle 3 zeigt die Befunde. 

Wie ersichtlich, ist die Retardierung der Methylenblaulésung bei 
längerer Versuchsdauer außerordentlich groß. Dies zeigte sich auch 
daran, daß bei kurzer Versuchsdauer der Übergang von kräftiger Fär- 
bung der Gefäßwände bis zur Farblosigkeit ziemlich schnell (10 cm) er- 
folgte, während bei einer Saugung von einigen Minuten Dauer die Über- 
gangszone bis 30 oder 40 em lang war. 

Um die absolute Höhe der Retardierung einer 0,25%igen Methylen- 
blaulösung bei kurzer Versuchsdauer näherungsweise bestimmen zu kön- 
nen, habe ich sie auf folgende Weise mit einer Lithiumsalzlösung ver- 
glichen, die nur sehr wenig retardiert wird. Der Methylenblaulösung 
wurde soviel Lithiumnitrat zugesetzt, bis sie 10% davon enthielt. Diese 
Mischung von 0,25% Methylenblau und 10% LiNO, wurde verschiedenen 
Pflanzen dargeboten, nach kurzer Zeit ein genügend großes Stück ab- 
geschnitten und untersucht. Es ergab sich folgendes (Tabelle 4): 


i 
| 
| 
j 
i 
| 
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Tabelle 4. 

Retar- 
sé Steighöhe | Steighöhe. | dierung des 
messe Saugzeit der Farb- des Methylen- 

== Sek. lösung | Lithiums |blaus in % 
cm cm seiner 
Steighöhe 
1. 0 15 95 115 21 
Cissus repens Lam. “ 
L 2. 4,5 30 35 41 17 
mivwersel 3. 3,5 30 74 75 1 
4. 5,5 30 72 73 1 
Cissus repens Lam. = 8,5 30 23 29 26 
Stengel 2. 9,0 30 50 64 28 
Tectona grandis L.f. (1. 40,0 60 91 95 4 
Stamm 2. 48,0 15 51 60 18 
Trichosanthes  brac- 
1 30 95 105 11 
teata Voigt. Stengel L un 
Mittel: 14,1 


Die Retardierung bei kurzer Versuchsdauer ist in Bezug auf Lithium- 
lösung verschieden groß, im Mittel etwa 14%, jedenfalls aber bei kurzer 
Versuchsdauer nicht so stark, daß die Ergebnisse wesentlich beeinträch- 
tigt werden. Die sehr große Anstieggeschwindigkeit bei der Luftwurzel 
Nr. 1 (4m pro Minute) wurde gewissermaßen künstlich erreicht, indem 
sofort nach dem Abschneiden unter Wasser die Schnittfläche in die 
Lösung gestellt wurde, ohne die Nachsaugung ausklingen zu lassen, was 
bei allen übrigen Versuchen geschah. 

Den Schlußstein dieser Untersuchungen bildet die Bestimmung der 
relativen Retardierung von Methylenblau gegenüber Lithiumnitrat bei 
verschiedener Versuchsdauer (Tabelle 5). Dazu wurden, wie bei den Ver- 
suchen mit reiner Methylenblaulösung, längere Stücke von Lianen ver- 
wendet, und zwar die seilartigen Luftwurzeln von Cissus repens und der 
Stengel von Trichosanthes bracteata. 

Die Befunde bei dem Trichosanthes-Stengel sind in der Hinsicht ab- 
norm, weil das Methylenblau auch bei sehr kurzer Versuchsdauer 
(30 Sek.) stark retardiert wurde. Bei fünffacher Versuchsdauer ist die 
Retardierung aber noch 3,5mal so groß. Bei den Cissus-Luftwurzeln war 
die Retardierung bei zehnfacher Versuchsdauer 5,6 und bei fünffacher 
Versuchsdauer 2,6mal so groß wie bei 30 Sek. Saugung. Aber auch das 
Lithium zeigt bei einer Versuchsdauer von 21/, und 5 Minuten eine Re- 
tardierung, weil die maximale Steighöhe pro Minute jetzt, verglichen mit 
dem 30 Sek.-Versuch, ein Verhältnis aufweist von bzw. 0,788—1,025 
und 0,80. Diese Beobachtung wird bestätigt durch BODENBERG (4), der 
fand, daß LiNO, nur sehr schwer quer durch den Stamm von Salix-Arten 
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diffundiert, obwohl das Wasser der 
Lésung durchgeht. 

Aus allen diesen Versuchsreihen 
geht klar hervor, daB die mit Farb- 
stofflésungen für die Geschwindig- 
keit des Transpirationsstromes er- 
haltenen Werte nur brauchbar sind, 
wenn die Versuchsdauer sehr kurz 
gehalten wird und etwa 60 Sek. nicht 
überschreitet. Es ist wohl méglich, 
andere Anilinfarben zu verwenden, 
die weniger stark gehemmt werden 
als Methylenblau, z. B. Eosin; aber 
auch dann muB man die Dauer der 
Versuche möglichst beschränken. Da- 
zu kommt noch ein weiterer zu be- 
achtender Faktor: Wenn die Lösung 
viele Querwände passieren muß, wie 
dies bei Nadelhölzern der Fall ist, die 
nur Tracheiden haben, so wird vor- 
aussichtlich der Farbstoff stärker zu- 
rückgehalten werden als in Hölzern, 
wo der Wasserstrom in Tracheen ge- 
leitet wird. Die Methode muß also 
für Nadelhölzer noch besonders ge- 
prüft werden. 

Die bisher aus der Literatur be- 
kannten Beobachtungen mit dieser 
Methode wurden immer bei einer Ver- 
suchsdauer von einer bis mehreren 
Stunden angestellt und nur wenige 
Versuche mit einer Beobachtungszeit PL 
von etwa 20 Min. Es ist jetzt klar, — 
warum alle bisherigen Ergebnisse so 
weit hinter den tatsächlichen Wer- 
ten zurückbleiben mußten: eben weil 
in diesen langen Zeitabschnitten die 
Retardierung des Farbstoffes ganz 
außerordentlich groß gewesen sein 
muß. 

Außer PFITZzER hat niemand den 
Versuch gemacht, die Aufsaugung 
mit Lithium anstatt mit Farbstoffen 


Verhältnis 


Zunahme 
der Retar- | der Ge- 


dierung des| schwindig- 


keiten des 
LINO, 
0,788 
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Anstieghühe 
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35 
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zu probieren. Pr1Tzer (21) hat die Lithiummethode (1/,% LiNO,) nebst 
anderen verwendet und erhielt hohe Werte, z. B.: Helianthus annuus, 
Blatt und Blattstiel: 11,4, 13,5, 12,6, 33,0, 16,02, 14,62, 15,0, 14,62, 
15,5 16,41, 13,95, 22,32 usw. Meter pro Stunde; Ricinus communis, Blatt 
und Blattstiel: 12,12, 13,33 m pro Stunde. 

Da Prrrzer, der die Blätter unter Wasser abschnitt, keine MaBregel 
traf, um der Nachsaugung vorzubeugen, hat man seine Ergebnisse leider 
bisher nicht weiter beachtet. 

Ich bin überzeugt, daß man mit oben beschriebener Methode auch in Eu- 
ropa an stark transpirierenden Pflanzen und Lianen Maximalwerte erhal- 
ten wird, die — wenn auch nicht so groß wie die von mir in den Tropen 
festgestellten — doch zwischen 60 und 100 m pro Stunde liegen werden. 


B. Ziel und Methodik der Untersuchung. 


Das Ziel der Untersuchung war, Maximalwerte des Transpirations- 
stromes für verschiedene Pflanzentypen zu erhalten, nämlich Kräuter 
und Halbsträucher, Sträucher, Bäume und Lianen. Dazu habe ich Pflan- 
zen gewählt, die augenscheinlich zu starker Transpiration befähigt waren, 
da diese voraussichtlich unter optimalen Transpirationsbedingungen die 
höchsten Werte ergeben mußten. Die optimalen Transpirationsbe- 
dingungen bestehen einerseits in reichlicher Wasserversorgung, anderer- 
seits in günstigen meteorologischen Verhältnissen, hauptsächlich starker 
Sonnenbestrahlung. Diese Bedingungen sind in West-Java geradezu ideal 
vorhanden. 

Meine Untersuchungen an Lianen wurden hauptsächlich im Regen- 
wald des Berggartens von Tjibodas ausgeführt. Die Kronen der Lianen 
breiten sich über die Baumkronen aus und sind so der vollen Sonnen- 
bestrahlung ausgesetzt, während die Wurzeln im immerfeuchten Boden 
des Regenwaldes eine fast unerschöpfliche Wasserquelle finden. Die 
anderen Beobachtungen habe ich in Buitenzorg angestellt, wo mir der 
Garten der forstlichen Versuchsanstalt und mein eigener Garten zu Hause 
reichlich Material boten. 

Die Stengel oder Stämme der zu untersuchenden Pflanzen wurden 
unter Wasser abgeschnitten. Bei dünneren Lianen ist dies sehr leicht, 
aber auch dickere Stämme lassen sich in einem großen Wasserbehälter 
ziemlich leicht unter Wasser abschneiden oder absägen. Kräuter mit 
kurzen Stengeln wurden mit Wurzeln und anhaftender Erde aus dem 
Boden gerissen, in einen Topf mit Wasser gestellt und der Stengel sofort 
unter Wasser abgeschnitten. Nur Bäume bereiten Schwierigkeiten. Um 
sie zu überwinden, habe ich einen 80cm weiten und 80 cm hohen Blech- 
zylinder anfertigen lassen, der durch Biegen der Äste über die Krone ge- 
schoben und dann auf die Erde gestellt werden konnte. Um dem Gefäß 
einen Boden. geben zu können, wurden zwei halbkreisférmige Blech- 
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platten mit Rand hergestellt, deren Durchmesser dem des Zylinders ent- 
sprach, und bei denen in der Mitte ein Stück entsprechend dem Stamm- 
durchmesser ausgespart war. Das Ganze wurde fest verkittet, dann das 
BlechgefäB mit Wasser gefüllt und der Baum unter Wasser abgeschnitten 
— nicht abgesägt, um einem etwaigen Verstopfen der GefäBe oder Unter- 
brechen der Wasserfäden vorzubeugen. 

Unter Wasser wurden die abgeschnittenen Stengel oder Stämme in 
ein GlasgefäB gestellt, aus dem groBen Behälter herausgeholt und dann 
das GlasgefäB in bestimmten Zeitabschnitten jeweils bis zu einer gewissen 
Marke gefüllt. Aus der Menge des nachgefüllten Wassers war die Saugung 
leicht und ziemlich genau zu bestimmen. Nachdem die Saugung einige 
Zeit wahrgenommen und die Nachsaugung vollständig ausgeklungen war, 
wurde die Pflanze schnell in 0,25%ige Methylenblaulösung gestellt. An- 
fangs goß ich die Lösung in das GlasgefäB ; später bemerkte ich aber, daß 
die Saugung nicht beeinträchtigt wurde, wenn man schnell das gebrauchte 
Wassergefäß mit einem Gefäß mit Farbstofflösung vertauschte, zumal 
diese Manipulation höchstens 1 oder 2 Sek. dauerte. 

Nachdem die Farbstofflösung während kurzer Zeit aufgesogen war 
(10—60 Sek.), wurde der Stengel aus der Lösung gezogen und zugleich 
ein gewisses Stück oberhalb der Schnittfläche durchgeschnitten. Dann 
wurde mit dem Munde die obere Schnittfläche durchgeblasen bis unten 
einige Tropfen der Farblösung austraten. 

Das Durchschneiden der dünneren Stengel und Äste erfordert nur 
einen Moment an Z 't; für die dickeren Lianen und Bäume war es etwas 
schwieriger, schnell ein Stück abzuhauen. Die dickeren Lianenstämme 
wurden abgesägt; meist waren etwa 5 Sek. dazu erforderlich bei einer 
Beobachtungszeit von 30 oder 60 Sek.; es wurde dann stets einige Se- 
kunden vor Abschluß der Beobachtung mit dem Durchsägen begonnen. 
Die zur Untersuchung verwendeten Bäume waren nicht sehr groß, so daß 
der Stamm leicht mit einer scharfen Hebbe mit einem Schlag abgehauen 
werden konnte. Dann wurde das abgeschnittene Stück in kurze Teile 
zerlegt, und die Querschnitte wurden geglättet und mit einer zehnfach 
vergrößernden Lupe untersucht. Auf diese Weise war es leicht, auch die 
schwache Färbung eines äußersten Gefäßes noch zu sehen. 

Man wird vielleicht gegen die Methode einwenden, daß es nicht sicher 
ist, daß die aufgesogene Farbstofflösung nach dem Abschneiden des 
Stengels nicht weiter hinauf befördert wird, und daß dadurch die gefun- 
denen sehr großen Geschwindigkeiten etwas reduziert werden müßten. 
Es ist mir aber zweimal vorgekommen, daß ich ein meterlanges Stück 
einer Liane nach 30 Sek. Saugung abschnitt und die obere Schnittfläche 
schon gefärbt sah; die Lösung war also im intakten Stengel innerhalb 
30 Sek. schon mehr als 1 m fortgerückt, was bereits einer Geschwindig- 
keit von 120 m in der Stunde entspricht. 
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Ein anderer Einwand mag sich wohl auf die Nachsaugung beziehen 
und anzweifeln, daB die von mir gemessenen Werte auch wirklich in der 
Pflanze auftreten. Dieser Einwand soll im folgenden Abschnitt ausführ- 
licher behandelt werden. 

C. Transpiration und Saugung. 

Die Saugung abgeschnittener Pflanzenteile kann man auf die Ober- 
fläche der totalen transpirierenden Blattmasse beziehen und so mit der 
Transpiration vergleichen, die durch Wägung von Topfpflanzen oder 
schnelle Bestimmung des Gewichtverlustes abgeschnittener Zweige be- 
stimmt wurde. 

Tabelle 6. Transpiration in voller Sonne: Gramm — Stunde — 











1 qdm Blattoberfläche!. 
ed 2 
petom | Tage | pot | Datum | Ti | stn 
sen Zweige 
Artocar pus integra MEBR. 11. VI. 30) 11.40") 1,70 


Acacia villosa Wizzp. . | 13. VIIL 30 | 1—2" | 6,33 | 11. VL 30! 9.50") 1,98 
Leucaena glauca Bentu. | 13. VIIL 30 | 1—2" | 4,86 | 11. VI. 30! 9.30%) 3,90 
Tamarindus indica L. . | 13. VIIL 30 | 1—3" | 2,22 | 12. VI. 30! 9.45") 1,02 
Cassia siamea Lam... . | 17. IL 31 | 11—12b) 1,83 


anagyroides 
0 | 11. VL 30}10.20"| 2,43 
IndigoferagalegoidesDC. | 7. VIEIL 31 | 11—12") 1,71 
Dalbergia latifolia Roxs. | 17. IIL 30 | 12—1" | 1,29 | 6. VIL. 30/10.00"| 1,26 




















Dalbergia sissoo Roxs.. 10.15" | 2,20 
Swietenia Mahagoni 6. VI. 30 

57: . 30. VIL 30 | 12—1" | 1,74 | 5 VL.30/11.00% | 1,20 
Schleichera oleosa Mere. | 7. VILL 31 | 10—115| 1,80 | 20. VL 30 11.008 | 1,71 
Actinophora fragrans 

nun wes 7. VIEL. 31 | 1—2® | 1,38 | 12.VL30/11.15"| 1,35 
Ochroma obtusa ROWLEE 13. VI. 30 {10.00 | 1,86 
Tectona grandis L. f. . | 29. VIL 30 |12—1" | 1,92 | 6. VL. 30 | 9.45 | 1,50 
Vitex pubescens VABL . 12. VL 30 {10.455 | 2,10 


Bei der Messung von Lianen im Urwalde ist es unmôglich, die Ober- 
flache der Blatter, welche sich hoch in den Baumkronen ausbreiten, zu 
bestimmen. In Buitenzorg konnte ich aber die Blattoberfläche verschie- 
dener Baume und Kräuter planimetrisch genau ermitteln. Es seien nun 
zunächst einige unabhängig von dieser Untersuchung von mir in Buiten- 
zorg bestimmte Transpirationswerte gegeben, die sich hauptsächlich auf 
Baume und Gründüngungssträucher beziehen, deren Transpiration in 
voller Sonne gemessen wurde : 

1 1/, qdm obere und !/, qdm untere Blattfläche. 
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a) durch Wägung von Topfpflanzen, 

b) durch schnelle Wägung kurz nacheinander (4 Min.) abgeschnitte- 
ner Zweige. 

BogiLiorr (3) fand bei Hevea brasiliensis für die Transpiration von 
Topfpflanzen in voller Sonne 2—2,5 g/qdm/h. Die von mir für Topf- 
pflanzen gefundenen maximalen Werte sind im allgemeinen höher als die 
Werte der Momentantranspiration abgeschnittener Zweige. Das wird wohl 
von dem Umstand herrühren, daß diese Zweige von größeren Bäumen 
abgeschnitten wurden, wobei die Erde zum Teil wohl nicht sehr feucht 
gewesen sein mag, während die Topfpflanzen feucht gehalten wurden. 

Eine Vergleichung dieser Transpirationszahlen mit den Maximal- 
werten europäischer Laubhölzer zeigt höhere Werte für Buitenzorg. So 
fand v. HönneL (12) für die drei am stärksten transpirierenden Wald- 
bäume Esche, Buche, Birke, eine maximale Transpiration eines einzelnen 
Exemplars während eines Monats im Sommer pro 100 g lufttrockene 
Blätter von: 

Esche 40737 g (Juli 1879, Nr. 35), 
Buche 55333 g (August 1879, Nr. 110), 
Birke 41818 g (August 1879, Nr. 65). 


Umgerechnet mit v. Höuners Angaben über die Oberfläche im 
frischen Zustande von 100g lufttrockenen Blättern, unter Annahme einer 
Transpirationsdauer von 10 Stunden je Tag, ergibt dies eine mittlere 
Transpiration in Grammquadratdezimeter (1/, Ober- und 1/, Unterfläche) 
in der Stunde von: 

Esche 0,22 g, 
Buche 0,21 g, 
Birke 0,28 g. 


Dies sind nur mittlere Monatszahlen für die am stärksten transpi- 
rierenden Versuchspflanzen v. HOHNELs, die maximalen Stundenwerte 
werden zweifelsohne zwei- bis dreimal so groß sein. Aber auch dann 
findet man für die maximale Transpiration bei Tropenbäumen noch 
zwei- bis dreimal größere Werte. Auch Helianthus annuus ergab nach 
Gittays (9) Bestimmungen eine eineinhalb bis zweimal so große Trans- 
spiration in voller Sonne in Buitenzorg gegenüber Wageningen (Holland). 
DETMER (6) kommt für Mais zu demselben Ergebnis. 

Wie schon vorher dargelegt, werden die Transpiration und daher auch 
die Größe des Wasserstromes (die Saugung) von Pflanzenteilen beim Ab- 
schneiden in starkem Maße herabgesetzt, so daß die Wasserauffuhr in 
der unversehrten Pflanze in voller Sonne größer ist als im abgeschnitte- 
nen Stengel. Folgende Versuche illustrieren diese Tatsache. 

Tectona grandis. Am 11. VII. 31 wurden morgens 8.30 bei bedecktem 
Himmel zwei 1!/,jährige Teakbäumchen abgehauen. Die Abmessungen 
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waren: I. Höhe 4,05 m, Durchmesser in 20 cm Höhe 3,8 cm. II. Höhe 
4,40 m, Durchmesser 4,0 cm. 

Das erste wurde sofort gewogen und in natürlicher Lage trocken der 
gewühnlichen Transpiration ausgesetzt. Alle 4 Min. wurde es wieder ge- 
wogen. Durch Bestimmung der Blattoberfläche und des Gewichtver- 
lustes ergab sich folgende Transpiration in Grammquadratdezimeter- 
stunden fiir die aufeinanderfolgenden Zeitabschnitte von 4 Min.: 0,57, 
0,57, 0,53, 0,52. 

Das zweite Bäumchen wurde unter Wasser abgehauen, in Wasser ge- 
stellt und die Saugung gemessen. Aus der Blattoberfläche ergab sich in 
den aufeinanderfolgenden Zeitabschnitten von 5 Min. eine Saugung pro 
Blattoberfläche von 1 qdm in Gramm pro Stunde von: 0,55, 0,56, 0,58, 
0,59, 0,58, 0,63, 0,63 (bei den beiden letzten Messungen war schon flaues 
Sonnenlicht durchgekommen). Die Ubereinstimmung der Saugung und 
der anfänglichen Transpiration des abgehauenen Stammes (0,57) ist aus- 
gezeichnet. Die maximale Geschwindigkeit des Transpirationsstromes 
wurde mit 91 cm pro Minute ermittelt. 

Um 11 Uhr desselben Tages, als die Sonne aus klarem Himmel 
brannte, wurde derselbe Versuch an zwei anderen Teakbäumchen wieder- 
holt. Die Abmessungen waren jetzt: I. Höhe 3,60 m, Durchmesser 4,0 cm; 
II. Höhe 5,40 m, Durchmesser 4,8 cm. 

Die Ergebnisse für die trockenen Transpirationen waren jetzt 
(g/qdm/h): 2,10, 1,08, 1,17, 0,90 für die aufeinanderfolgenden Zeitab- 
schnitte von 4 Min. Also zunächst eine vierfach größere, dann aber rasch 
abnehmende Transpiration; nach der ersten Periode von 4 Min. fingen 
die jungen Endblätter schon an zu erschlaffen. 

Das zweite, in Wasser gestellte Bäumchen zeigte in den Zeitabschnit- 
ten von 5 Min. eine Saugung von: g/qdm/h: 1,56, 1,52, 1,51, 1,10, 1,22, 
1,37. Nach 15 Min. war die Nachsaugung ausgeklungen. Das Bäumchen 
blieb während des ganzen Versuches frisch, die Saugung war hier etwa 
0,75—0,6 der Transpiration des Parallelversuchs (Anfangswert 2,10). 
Die gemessene maximale Geschwindigkeit des Transpirationsstromes war 
205 em pro Minute, die wirkliche im unversehrten Baume jedenfalls noch 
höher! 

Ein ähnlicher Versuch, am 13. VII. 31 morgens 1/,11 Uhr in voller 
Sonne mit zwei 15 Monate alten Balsabäumchen ergab folgendes: 

Ochroma obtusa. I. Höhe + 5 m, Durchmesser 6,5 em; II. Höhe + 
7 m, Durchmesser 7,8 cm. 

I. Trockentranspiration: 1,20, 1,02, 0,66 (schon nach den ersten 
4 Min. welk). 

II. Saugung: 1,47, 1,50, 1,17, 1,11, 0,66, 0,66, 0,54, 0,42. Nach 10 Min. 
wurden die Endblätter ein wenig welk, die anderen Blätter blieben lange 
frisch, am Ende des Versuches sind sie ein wenig erschlafft. 
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Maximale Geschwindigkeit des Transpirationsstromes: 110 em pro 
Minute. 

Hier sind die Abnahme der Saugung und die Herabsetzung der Trans- 
spiration infolge des Abschneidens sehr beträchtlich. Der normale 
Wasserstrom in voller Sonne wird etwa dreimal so groß sein wie zur Zeit 
der Aufsaugung der Farbstofflésung (1,20 und 0,42 g/qdm /h). 

Mit Kräutern habe ich folgende Bestimmungen gemacht: 

Impatiens Sultani. 10.30—11.00 vorm. Saugung eines abgeschnitte- 
nen Sprosses 0,20 cem pro Minute in der Sonne. Blattoberfläche (beider- 
seitige) 5 qdm, Saugung in Gramm. pro qdm/h 2,4. Transpiration einer 
Topfpflanze in der Sonne, morgens 10—11 Uhr: g/qdm/h: 3,0. 

Solanum lycopersicum. Saugung eines abgeschnittenen Sprosses: 
2,5 g/adm/Min. Transpiration einer Topfpflanze in der Sonne, morgens 
11—12 Uhr: 2,1. 

Schließlich führe ich noch einige Beobachtungen über die Nach- 
saugung an, welche zeigen, daß ihre Auswirkung in meinen Versuchen 
völlig ausgeschaltet wurde: 

Luftwurzel von Vitis quadricornuta. Durchmesser 31/, mm, abge- 
schnitten 9.45 vorm., totale Saugung in aufeinanderfolgenden Zeitab- 
schnitten von 5 Min. (cem): 2,9, 2,0, 1,3, 1,1, 1,1, 1,1, 0,9, 0,9, 0,8, 
0,8, 0,7, 0,8, 0,7 0,7 usw. 

Idem, abgeschnitten 8.45 vorm. 4,1, 2,6, 2,0, 1,7, 1,6, 1,5, 1,5, 1,5. 
1,5 usw. 

Fagara scandens. Durchmesser 3,0 cm; an einem nicht ganz klaren 
Tage um 10.45 abgeschnitten. Saugung pro 5 Min.: 108,0, 88,0, 91,5, 
75,4, 81,0, 96,0, 84,5, 81,0 com. 

Die wechselnden Mengen des aufgesogenen Wassers innerhalb der Zeit- 
abschnitte von 5 Min. sind eine Folge verschieden intensiver Sonnen- 
bestrahlung. 

Im Urwald von Tjibodas habe ich die Versuche morgens 8 Uhr an- 
gefangen; mit steigender Sonne nahm dann auch die Saugung zu: 

Celastrus paniculata. Durchmesser 3,lcm. Saugung: 8—9 Uhr 
+ 35 cem pro Minute; 9—9.10: 40,7; 9.10—9.40: 43,3; 9.40—9.55: 
45,4 ccm pro Minute. Idem, Durchmesser 1,5 cm. 8.30—8.55: 2,6; 8.55 
bis 9.20: 6,4; 9.20—10.00: 6.5 cem/Min. 

SchlieBlich folgt noch eine Beobachtungsreihe von einem Kraut mit 
Wurzeldruck, um zu zeigen, daB hier die Nachsaugung ganz fehlen kann: 

Impatiens Sultani: Saugung in aufeinanderfolgenden Abschnitten von 
5 Min. mittags 2.30: 1,0, 1,0, 1,1 cem. 

Wie aus obigen Zahlen ersichtlich, ist die Nachsaugung bei meinen 
Versuchen ziemlich schnell ausgeklungen; die Lianen brauchten dazu, 
wenn sie in voller Sonne stark transpirierten, also ein Maximum-Defizit 
aufwiesen, höchstens 3/, Stunde, die Bäume und Sträucher oft nur 10 
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bis 20 Min. Dies mag von dem Umstande herrühren, daB die Wasserver- 
sorgung der Pflanzen durch die große Bodenfeuchtigkeit meistens sehr 
gut war. 

D. Die Beobachtungen. 

Wie schon gesagt, war es meine Absicht, die maximalen Geschwindig- 
keiten des Transpirationsstromes zu erhalten. Dazu wählte ich Pflanzen, 
die anscheinend zu einer starken Transpiration befähigt waren, und 
untersuchte sie unter optimalen Transpirationsbedingungen. Die Er- 
gebnisse sind in Tabelie 7 zusammengestellt. 

Die Spalte ,,Durchmesser“ enthält nur den ungefähren Durchmesser 
des verwendeten Pflanzenteils. Wenn ein Stengel elliptisch oder eckig 
war, wurde der mittlere Durchmesser angegeben; bei wechselnder oder 
abnehmender Stengeldicke wurde die Dicke am unteren Ende zwischen 
etwaigen Knoten gemessen. 

Die Saugung pro Minute bezieht sich nur auf die totale Saugung; 
wenn also der abgeschnittene Pflanzenteil viele stark transpirierende 
Blätter zu versorgen hatte, war die Wasserauffuhr proportional größer. 
Aus einer Gesamtwertung der Faktoren: Durchmesser, Zeitpunkt des 
Versuches, Saugung pro Minute, Angaben über den Sonnenschein, läßt 
sich der Wasserhaushalt einigermaßen beurteilen. 

Aus einem Vergleich von Kräutern, Sträuchern, Bäumen und Lianen 
läßt sich ableiten, daß die maximale Geschwindigkeit des Transpirations- 
stromes mit der Höhe der Pflanzen wächst. Bei Kräutern fand ich Werte 
unter 100 cm pro Minute, meistens 50—80 cm/Min., mit Ausnahme der 
stark transpirierenden Tomate. Bei Sträuchern gruppieren sich die Werte 
um 100 em herum, während bei Bäumen und Lianen viel höhere Werte, 
von 1—2 m/Min. oder noch darüber hinaus bis 2,5 m/Min. angetroffen 
wurden. Es sei nochmals betont, daß es sich hier um für den Versuch sehr 
günstige, ausgewählte Pflanzen handelt. 

Im allgemeinen steigt der Querschnitt der Gefäße mit der Geschwin- 
digkeit des Wasserstromes; die Lianen mit ihren großen Strömungs- 
geschwindigkeiten und ihren bis 30—60 m langen Stengeln haben im 
Durchschnitt die weitesten Gefäße (bis 0,6 mm). Aber auch die stark 
transpirierenden Bäume zeigen oft beträchtliche Gefäßweiten (bis 
0,4 mm). Sträucher — auch die stark transpirierenden — sowie Kräuter 
haben viel engere Gefäße. 

Die ununterbrochene Länge eines einzelnen Gefäßes wurde von STRAS- 
BURGER (25) auf viele Meter bestimmt. Er fand z. B. bei Eiche über 
3,6 m, zahlreiche über 2m lange Gefäße, bei Wistaria über 3 m, bei 
Aristolochia über 5 m, sehr zahlreiche über 3 m lange. 

Bei anderen Holzarten fand er aber geringere Werte, wie z. B. bei 
Robinia pseudacacia wenige Gefäße bis 1,5 m, bei Ficus elastica nur bis 
0,7 m Länge. 
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Die groBe Weite und die groBe ununterbrochene Lange der GefaBe 
vieler Holzarten und Lianen erleichtern die Wasserauffuhr sehr. Wenn 
man mit dem Gesetz von Poiseuille über die Bewegung von Flüssigkeiten 
in engen zylindrischen Réhren den Druckwiderstand bei den von mir 
gefundenen großen Geschwindigkeiten annähernd bestimmen will, erhält 
man folgende Näherungswerte. 

Im allgemeinen ist die Strömungsgeschwindigkeit in engen Röhren 

_ 2 
‚= I (P1 — Pe)- 

p, und p, sind der Druck am Anfang und am Ende der Röhre. 

n = Viskositätskoeffizient der Flüssigkeit. 

l= Länge der Röhre. 

R = Radius der Röhre. 

r — Entfernung von der Achse bis zum Punkte, wo die Geschwindig- 
keit bestimmt werden soll. 

Die Geschwindigkeit der Flüssigkeit ist an der Wand der Röhre Null, 
in der Mitte am größten. Wenn wir annehmen, daß die von uns bestimm- 
ten maximalen Geschwindigkeiten diejenigen von der Flüssigkeit in der 
Mitte des Holzgefäßes waren — was nicht der Fall ist, denn die Färbung 
der Gefäßwandungen muß von einer Farbstofflösung herrühren, die sich 
nicht nur auf die Achse des Gefäßes beschränkt —, so können wir 
Pı — Pa berechnen. 

Es sei V=1,2,3cm pro Sek., es sei R = (Radius des Gefäßes) 
= 0,005, 0,01 und 12cm, dann finden wir für p, — p; (Druckgefälle in 
der Röhre in Dyn) bei einer Röhrenlänge von 100 cm und einem Viskosi- 
tätskoeffizient von Wasser bei 250 C : 7 = 0,009 (abgerundet): 


V 
Pi—P2 = 417 pp - 

















V = 1 cm/Sek. 2 cm/Sek. 3 cm/Sek. 
R = 0,005 em 144,000 288,000 432,000 
R = 0,01 cm 36,000 72,000 108,000 
R = 0,02 cm 9,000 18,000 27,000 


1 Atmosphäre Druck = 980 x 1033,6 dynes. 


Wir finden also Druckgefälle von etwa 0,009—0,42 Atmosphären pro 
Meter. 

Wenn wir diesen Wert auch vervielfältigten, weil die gemessenen Ge- 
schwindigkeiten in den Tracheen sich nicht auf die Achse beschränken, 
und weil auch die Réhren unregelmäBig sind, rauhe Wände aufweisen 
und die Flüssigkeit Querwände passieren muB, so bleiben diese Werte 
doch noch immer innerhalb der von ÜRSPRUNG u. BLUM gemessenen 
Saugkraftgrößen. 
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Zusammenfassung. 

1. Der Transpirationsstrom besteht 
aus einem Konglomerat verschiedener 
Strémchen von auBerordentlich unter- 
schiedlicher Geschwindigkeit. Die Lei- 
tung des Wassers geschieht nicht regel - 
maBig über den ganzen Querschnitt 
eines Stengels, oft leiten nur bestimmte 
Gruppen von GefäBen. Die hebende 
Kraft kann in den einzelnen GefäBen 
verschieden groB sein. 

2. Die bisher üblichen Methoden 
zur Bestimmung der Geschwindigkeit 
des Transpirationsstromes sind sehr 
ungenau; Sacus’ Lithiummethode an 
unversehrten Pflanzen ist unbrauch- 
bar fiir Pflanzen mit schneller Wasser- 
auffuhr, weil die Zeit, welche die 
Pflanze benôtigt, um das Lithium in 
die GefäBe zu beférdern, nicht genau 
zu bestimmen ist. 

Das Aufsaugen von Farblüsungen 
anabgeschnittenen Pflanzenteilen gibt 
bei der bisher üblichen langen Ver- 
suchsdauer von 1/, bis mehreren Stun- 
den eine ganz auBerordentlich groBe 
Retardierung. Eine 0,25%ige Methy- 
lenblaulösung wird in den Tracheen 
in 30 Sek. ungefähr um 14% retar- 
diert gegenüber einer Lithiumlösung ; 
in 150 Sek. wird die Retardierung un- 
gefähr dreimal so groß (Tabellen 3, 
4, 5). 

3. Eine bequeme und genügend ge- 
naue Methode zur Bestimmung maxi- 
maler Geschwindigkeiten des Trans- 
spirationsstromes besteht darin, daß 
man die unter Wasser abgeschnittenen 
Pflanzenteile nach dem Ausklingen 
der Nachsaugung während kurzer Zeit 
(15—60Sek.) eine Farbstofflösung auf- 
saugen läßt. Der zu untersuchende 
Stengel wird dann sofort in genügen- 
37* 
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der Länge abgeschnitten, von der oberen Schnittfläche her durchgeblasen 
und analysiert. 

4. Auf diese Weise fand ich unter optimalen Transpirationsbedingun- 
gen (Transpiration in vollem Sonnenlicht, gute Wasserversorgung durch 
groBe Feuchtigkeit des Bodens) für stark transpirierende Pflanzen fol- 
gende Héchstwerte (Tabelle 7): 

Kräuter und Halbsträucher 50—80 em pro Minute, Tomate über 
100 em/Min. — Sträucher ungefähr 100 cm/Min. — Baume zwischen 
100 und 200 cm/Min. 

Lianen zwischen 100 und 200 cm/Min., bis maximal 250 cm/Min. 

5. Das für diese Geschwindigkeiten benötigte Druckgefälle läßt sich 
annähernd berechnen und bleibt innerhalb der von verschiedenen For- 
schern gemessenen Saugkraftgrößen. 
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ZUR FRAGE DER APFELSAUREBILDUNG IN CRASSULACEEN. 
Von 
K. WETZEL und W. RUHLAND. 
(Eingegangen am 1. Oktober 1931.) 


Wie in der nachstehend veröffentlichten Arbeit von J. Wour (1) aus 
dem hiesigen Institut eingehender dargelegt wird, liegt in den Crassula- 
ceen ein völlig andersartiger Bildungstypus der Äpfelsäure vor als ihn 
seinerzeit die Verfasser (2, 3) für den Rhabarber charakterisieren konn- 
ten: Die Äpfelsäurebildung in den Crassulaceen zeigt keinerlei Bezie- 
hungen zum N-Stoffwechsel, wohl aber deutet manches auf einen stoff- 
lichen Zusammenhang zwischen Kohlehydrat- und Säurestoffwechsel hin. 
Offensichtlich bauen die Crassulaceen unter bestimmten äußeren und 
inneren Bedingungen den Zucker nur bis zur Äpfelsäure ab. Über den 
Chemismus dieses veränderten Zuckerabbaues wissen wir bis heute so 
gut wie gar nichts. Für die Entstehung der Äpfelsäure aus Zucker schei- 
nen uns zunächst zwei Möglichkeiten zu bestehen: 

1. Der normale und der zur Äpfelsäure führende Zuckerabbau haben 
die ersten Phasen der einleitenden Zuckerspaltung gemeinsam, die Wege 
gehen erst von einem bestimmten Intermediärprodukt auseinander. Das 
Schicksal dieses Intermediärprodukts wäre dann maßgeblich für die 
Steuerung des Zuckerabbaues. Die Äpfelsäurebildung müßte dann von 
C,- oder C,-Körpern ausgehen. 

2. Der Abbau des Zuckers zur Äpfelsäure beginnt mit einer Oxyda- 
tion analog dem Übergang der Hexosen in die Pentosen. Nach der 
Theorie über den genetischen Zusammenhang zwischen intramolekularer 
und Sauerstoffatmung würde in diesem Falle keine Beziehung zwischen 
normalem und dem zu Äpfelsäure führenden Zuckerabbau bestehen. In 
Anbetracht des glatten Übergangs von einem zum anderen Typus er- 
schiene das allerdings verwunderlich, wenn man nicht annehmen will, 
daß auch der normale Zuckerabbau in den Crassulaceen über die Äpfel- 
säure bzw. Oxalessigsäure führt, wofür indessen keine Hinweise vorliegen. 

Im folgenden soll versucht werden, eine Arbeitshypothese über die 
unter 1. dargelegten möglichen Zusammenhänge zu entwickeln und, so- 
weit das heute möglich ist, experimentell zu begründen. 

Im Verlaufe von noch nicht völlig abgeschlossenen Untersuchungen 
über die Carboxylasewirksamkeit (über die der eine von uns [W.] ein- 
gehender berichten wird) ließ sich eine bisher nicht beachtete, ungemein 
kräftige Hemmung der Carboxylaseaktivität durch Aldehyde, besonders 
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durch Acetaldehyd, erkennen. Jede spontane Aldehydbildung in der 
Pflanze, wie sie bei der Decarboxylierung von a-Ketosäuren oder bei der 
Desaminierung von @-Aminosäuren zustande kommt, muß hemmend auf 
den weiteren Abbau der «-Ketosäuren wirken, wenn der Aldehyd nicht 
sofort weiter verarbeitet und so seiner hemmenden Wirkung beraubt wird. 
Nimmt man in Übereinstimmung mit der vorherrschenden Ansicht über 
den Zusammenhang von Zuckerspaltung und Atmung an, daß auch der 
nächtliche Atmungsstoffwechsel der Crassulaceen über die Brenztrauben- 
säure führt, so kann diese bei eingetretener Aldehydanhäufung einer 
raschen Decarboxylierung entzogen und anderen physiologischen Um- 
wandlungen zugänglich werden. Für eine derartige Möglichkeit spricht 
nun stark der experimentelle Befund von Wo xr, daß ein Maximum der 
Äpfelsäureanhäufung in den Crassulaceen stets von einem Minimum der 
CO,-Ausscheidung begleitet ist. Wenn also die Äpfelsäurebildung durch 
eine Zuckerspaltung in drei C-Körper eingeleitet wird, so muß das Schick- 
sal dieser letzteren vor oder von der Bildung der Brenztraubensäure ab 
vom normalen Atmungstypus abweichen, denn bereits die Decarboxy- 
lierung etwa gebildeter Brenztraubensäure unterbleibt bei der Apfel- 
säurebildung. Diese letztere kann also keinesfalls resynthetisch vom 
Acetaldehyd ausgehen, wie das THUNBERG für die Bildung der Bernstein- 
säure glaubhaft zu machen versuchte. 

Von völlig andersartigen experimentellen Befunden ausgehend wird 
neuerdings auch von tierphysiologischer Seite aus gegen die THUNBERG- 
sche Hypothese der Bernsteinsäurebildung im Muskel Stellung genom- 
men. TOENNIESSEN u. BRINKMANN (Z. physiol. Chem. 187, 137, 1930) 
konnten wahrscheinlich machen, daß auch die Bernsteinsäurebildung im 
Muskel nicht, wie THUNBERG annimmt, von der Essigsäure, sondern von 
der Brenztraubensäure ausgeht: in Gegenwart von Sauerstoff, der ja 
auch zur Äpfelsäurebildung notwendig zu sein scheint, soll die Brenz- 
traubensäure im Muskeldehydriert und zu Diketoadipinsäure polymerisiert 
werden, aus der dann unter Ameisensäureabspaltung Bernsteinsäure her- 
vorgeht, deren nahe biochemische Verwandtschaft mit der Äpfelsäure 
ja hinreichend bekannt ist. Vorbedingung für eine derartige Umwand- 
lung der Brenztraubensäure ist naturgemäß die Abwesenheit von Car- 
boxylase. Tatsächlich kommt in tierischen Geweben nach der überwiegen- 
den Ansicht der Tierphysiologen Entstehung von Acetaldehyd aus Brenz- 
traubensäure (Urewski1: Biochem. Z. 204, 81, 1928; 215, 406, 1928; 228, 
135, 1930; WARBURG u. Mitarbeiter: Daselbst 227, 253, 1930; Harn u. 
Mitarbeiter: Z. Biol. 88, 516, 1929; Levene u. Meyer: J. of biol. Chem. 
17, 443, 1914; Sımox u. Außer: C. r. Soc. Biol. Paris 176, 1923; WeTHAM: 
Austral. J. exper. Biol. a. med. Sci. 4, 35, 1927; Briaes: J. of biol. Chem. 
71, 67, 1926; TOENNIESSEN u. BRINKMANN: Z. physiol. Chem. 187, 148, 


1 Formulierung der Reaktionen bei Worr, S. 636. 
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1930; KHouvise, AUBEL, CHEVILLARD: C. r. Soc. Biol. Paris 190, 1243, 
1930) nirgends vor. Gegenteilige Angaben werden auf Anwesenheit von 
Bakterien zurückgeführt. Infolgedessen erleidet die Brenztraubensäure 
in den tierischen Zellen ein anderes Schicksal als in der intakten Pflanzen- 
zelle: sie wird nicht decarboxyliert, sondern je nach der physiologischen 
Konstellation bald zu Milchsäure reduziert, bald hydrolytisch zu Essig- 
säure und Ameisensäure gespalten, oder wie TOENNIESSEN u. BRINKMANN 
aus ihren Ernährungsversuchen schließen, zu Diketoadipinsäure oxydiert 
und polymerisiert. Ähnliche Wege geht die Verarbeitung der Brenz- 
traubensäure auch in der pflanzlichen Zelle, wenn diese carboxylasefrei 
ist, wie etwa bei den reinen Milchsäuregärern (KosTYTSOHEW u. AFANAS- 
stewa: C. r. Soc. Biol. Paris 181, 61, 1925), oder wenn die Carboxylase 
durch mechanisches Zerreiben der lebenden Zellen zerstört wird (KoBEL 
u. SCHEUER: Biochem. Z. 216, 216, 1929). Denselben Effekt einer nicht- 
carboxylatischen Brenztraubensäureumsetzung erreicht man auch in 
carboxylasereichen Pflanzenzellen, wenn man durch Aldehydzusatz die 
Aktivität der Carboxylase stark herabsetzt: so liefert die Hefe aus dem 
aldehydischen Methylglyoxal, obwohl dieser doch das normale Zwischen- 
produkt der alkoholischen Gärung ist, weder Alkohol noch CO,, sondern 
die der Hefe stoffwechselfremde Milchsäure. Auch in der Zelle der höhe- 
ren Pflanze sind derartige Carboxylasehemmungen um so eher möglich, 
als sehr kleine Aldehydkonzentrationen bereits erhebliche Wirkungen 
auszuüben vermögen; wird ja doch die relativ stabile Carboxylase der 
Trockenhefe schon bei einer Konzentration von 0,06% Acetaldehyd auf 
die halbe Aktivität herabgesetzt. 

Nun ist die Gegenwart kleiner Aldehydmengen in Blättern und ande- 
ren pflanzlichen Organen bereits des öfteren nachgewiesen worden (KLEIN 
u. PrRsCHLE : Biochem. Z. 168, 340, 1926). Besonderes Interesse für unsere 
Frage besitzt jedoch ein Hinweis von KAKEs1TA (Jap. J. of Bot. 5, 239, 
1930) auf die Gegenwart von Acetaldehyd in sukkulenten Crassulaceen. 

Dabei stellt der japanische Forscher fest, daß Verminderung der O,- 
Tension, wie sie durch Einbringen der Pflanze in eine Wasserstoffatmo- 
sphäre oder auch durch das Warmbad erreicht wird, den Aldehydspiegel 
im Gewebe stark ansteigen läßt (bis auf 10,9 mg pro 10 ccm Saft). Selbst 
wenn man annehmen wollte, daß der Aldehyd ganz gleichmäßig im Ge- 
webe verteilt wäre, was indes durchaus unwahrscheinlich ist, würde die 
dadurch erreichte Carboxylasehemmung nach unseren Erfahrungen an 
der Hefencarboxylase bereits eine Aktivitätsverminderung von über 50% 
betragen. Ganz unseren Vorstellungen entsprechend nimmt gleichzeitig 
mit dem Aldehydanstieg auch der Gehalt an Äpfelsäure stark zu, während 
die CO,-Produktion sehr erheblich zurückgeht, so daß Atmungsquotien- 
ten bis zu 0,3 herab gemessen wurden. Die CO,-Bildung wird also stärker 
herabgesetzt als die Oxydation. Das beweist, daß die CO,-Abspaltung 
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nicht direkt von der GrôBe der Oxydation abhängig ist, vielmehr bewirkt 
schon eine relativ geringe Oxydationsverminderung eine weitgehende 
Unterbindung der Decarboxylierung. Wahrscheinlich ist die primäre Ur- 
sache überhaupt nur eine Störung in der Dismutation des Acetaldehyds, 
der sich ja nicht infolge einer Oxydationsverminderung, sondern als das Er- 
gebnis einer nicht erfolgten Reduktion (zu Alkohol) anhäuft. An seiner 
Stelle wird offensichtlich ein anderer Stoff reduziert, und es wird von 
Wichtigkeit sein, nach diesem Reduktionsäquivalent zu suchen, das ent- 
sprechend den Neugersschen Befunden bei der Brenztraubensäure- 
anhäufung als Glycerin vorliegen diirfte. Jedenfalls kann die Anhäufung 
von Acetaldehyd nicht in unmittelbarer Beziehung zu einer Oxydations- 
hemmung stehen. Viel wahrscheinlicher will uns ein indirekter Zusam- 
menhang erscheinen: Die Oxydationshemmung, in deren Gefolge eine 
Acetaldehydanhäufung auftritt, dürfte (Pastzursche Reaktion) eine ge- 
steigerte intramolekulare Atmung hervorrufen. Tatsächlich hat Wozr 
auch zeigen können, daß der Zuckerverbrauch in Crassulaceen während 
der Äpfelsäurebildungsphase ein wesentlich höherer ist als zu Zeiten einer 
vollkommenen Zuckerverbrennung, ganz unberührt von der höheren 
Temperatur während der letzteren. 

In manchen Pflanzen ist es nun sehr schwierig, den Sauerstoffgehalt 
im Gewebe soweit herabzusetzen, daß die Oxydationsfermente außer 
Funktion treten. Als ein günstiges Mittel, um das zu erreichen, haben 
sich indes neuerdings hohe CO,-Tensionen erwiesen. So konnte Wın- 
DIScH (Z. physiol. Chem. 179, 88, 1928) die hochgezüchtete Kulturhefe 
erstmals zu erhöhter Gärung zwingen, wenn er die Hefe unter hohen CO,- 
Drucken heranzog, während das selbst durch den weitestgehenden Sauer- 
stoffentzug niemals gelungen war. Offenbar legt die hohe CO,-Tension 
das Oxydationssystem völlig lahm. Es ist nun von besonderem Interesse, 
daß es Tuomas (I. c.) schon früher gelungen war, durch Anwendung hoher 
CO,-Tensionen eine Acetaldehydanhäufung auch in Äpfeln zu erzwingen, 
während diese bei bloßem Sauerstoffentzug ausgeblieben war, und auch 
hier gingen Acetaldehydanhäufung, gesteigerte Äpfelsäurebildung und 
Rückgang der CO,- Produktion synchron. 

Weiterhin ist es bekannt, daß bei ganz besonders lebhafter Gärung, 
wie sie z. B. in den ersten Phasen der Wein- und Mostgärung einsetzt, 
sich Acetaldehyd anhäuft (vgl. MÜLLER-THURGAU u. OsTERWALDER: 
Landw. Jb. 1914, S. 477). Auch ‚„teige‘“ Birnen zeigen einen ungewöhn- 
lich hohen Gehalt an Acetaldehyd. 

Es scheint also, daß bei der durch Sauerstoffentzug gesteigerten 
Gärung bzw. intramolekularen Atmung der intermediär entstehende 
Acetaldehyd nicht mehr quantitativ von der Dismutation erfaßt wird, 
sich anhäuft und dadurch eine Carboxylasehemmung hervorruft, die 
ihrerseits zur-Anhäufung von Brenztraubensäure führen muß. 
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Da, wie später eingehend belegt werden soll, die einleitenden Vorgänge 
der Zuckerspaltung von der Anwesenheit selbst erheblicher Aldehyd- 
konzentrationen kaum berührt werden, ist die Méglichkeit einer anders- 
artigen Steuerung des Brenztraubensäureschicksals durch die Aldehyd- 
hemmung der Carboxylase um so eher gegeben. In zwei Versuchsreihen 
konnten wir auch tatsächlich einen Anstieg einer an Sulfit bindbaren, 
über CaCO, abdestillierbaren Substanz in den Blättern von Bryophyllum 
calycinum (bisher nur dort untersucht) vom Abend nach dem Morgen hin 
feststellen (0,5 ccm n/10 Jodverbrauch pro 21,6 g Blattmaterial). Die 
nahe chemische Verwandtschaft dieses Stoffes mit Aldehyden erwies sich 
auch darin, daB die Sulfitbindung durch Zusatz von Natriumbicarbonat 
leicht gelést werden konnte. Die nächtliche Zunahme dieses aldehyd- 
artigen Stoffes betrug 70—75%. Die Bedeutung dieses Befundes wurde 
noch durch die von Wour (I. c.) festgestellte Tatsache erhöht, daß zer- 
schnittenes Blattmaterial derselben Pflanze morgens eine geringere carb- 
oxylatische Wirksamkeit aufwiesals das Kontrollmaterial am Abend zuvor. 

Zusammenfassend können wir also feststellen, daß gewichtige experi- 
mentelle Gründe dafür sprechen, daß die Äpfelsäurebildung in den Cras- 
sulaceen und wahrscheinlich auch in anderen Äpfelsäurepflanzen mit leb- 
haftem tagesperiodischem Säurestoffwechsel von der Brenztraubensäure 
ausgeht und mit einer Hemmung der Carboxylasetätigkeit zusammen- 
hängt, die auf eine Aldehydanhäufung zurückgeführt werden könnte. 
Die Ursache für diese Anhäufung dürfte in einer Störung der Dismutation 
des Aldehyds liegen. Weitere Untersuchungen müssen erst zeigen, inwie- 
weit die Äpfelsäurebildung in ihrem Chemismus dem TOENNIESSEN- 
schen Schema der Bernsteinsäurebildung folgt. Immerhin lassen unsere 
heutigen Kenntnisse schon klar ersehen, daß die THuNBERGsche Hypo- 
these der Bernsteinsäurebildung über die Essigsäure für die Entstehung 
der Äpfelsäure nicht herangezogen werden kann. 

Auch die zweite Möglichkeit der Äpfelsäurebildung, die mit einer 
Oxydation des Zuckers einsetzt, wird von uns zur Zeit einer eingehenden 
Prüfung unterzogen. Sie knüpft an die von WoLr festgestellte Tatsache 
an, daß in Crassulaceen umgesetzter vergärbarer Zucker und gebildete 
Äpfelsäure sich nicht bilanzmäßig entsprechen. Vielmehr war stets mehr 
Äpfelsäure entstanden als dem Hexosenschwund entsprach. Dieser Zu- 
sammenhang lenkt die Aufmerksamkeit auf die Möglichkeit einer Be- 
teiligung der Heptose, die LA FORGE (J. of biol. Chem. 28, 511, 1916 bis 
1917; 42, 367, 1920) in Sedum spectabile nachgewiesen hat. 
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BEITRAG ZUR KENNTNIS DES SAURESTOFFWECHSELS 
SUCCULENTER CRASSULACEEN. 


Von 
JOHANNES WOLF. 
Mit 19 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. August 1931.) 


I. Einleitung. 

Die diurnalen: Säureschwankungen bei den Crassulaceen können 
unter günstigen Bedingungen so erheblich sein, daB wir ihre Entdeckung 
nicht einer chemischen Untersuchung verdanken, sondern dem bloBen 
Geschmacksvermögen eines interessierten Laien. Es ist daher nicht ver- 
wunderlich, daß dieser auffallenden Tatsache nach ihrem Bekanntwerden 
auch von wissenschaftlicher Seite reges Interesse entgegengebracht wurde, 
das in zahlreichen Untersuchungen seinen Niederschlag fand. Allgemein 
war man geneigt, den Säurestoffwechsel als anomal gesteuerten KH- 
Stoffwechsel? aufzufassen. Da aber der Chemismus des normalen KH- 
Abbaues in der Pflanze bis in die neueste Zeit hinein völlig ungeklärt 
war, konnte kaum mit einiger Aussicht auf Erfolg an die Erklärung eines 
anomal gesteuerten KH-Stoffwechsels herangetreten werden. Infolge- 
dessen blieben die älteren Untersuchungen darauf beschränkt, die Wir- 
kungen von Außenbedingungen auf Bildung und Abbau der Säure zu 
erfassen. Der Wert der wenigen biochemischen Untersuchungen wird 
durch den Mangel geeigneter Methoden sowohl der KH- als auch der 
Säurebestimmungen stark gemindert und das an sich nicht unerhebliche 
Tatsachenmaterial aus diesen Gründen stark entwertet. So kommt es, 
daß wir in Unterschätzung dieser methodischen Unsicherheiten zwar über 
scheinbar plausible Theorien der biologischen Bedeutung dieser Erschei- 
nung verfügen, über den Mechanismus der zur Äpfelsäurebildung führen- 
den Vorgänge sowie über deren Zusammenhang mit anderen Stoffwechsel- 
gebieten aber so gut wie nichts wissen. 


1 Dieser Ausdruck wurde zur Vermeidung von MiBverständnissen der Be- 
zeichnung „täglich“ oder ,,Tages-“ vorgezogen, so daß letztere im folgenden den 
Gegensatz zum nächtlichen Zustande kennzeichnen. 

2 KH = Kohlehydrate. 
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So sind auch die an und für sich trefflichen Untersuchungen von 
Mayer und Kraus infolge der erwähnten Mängel mit einem bedauer- 
lichen Unsicherheitsfaktor behaftet. Im allgemeinen versuchte man die 
Säureschwankungen durch Titration zu bestimmen, und es liegen nur 
relativ wenige Versuche zur Erfassung des Säureanions vor, und zwar 
mit Methoden, deren Zuverlässigkeit nicht geprüft ist. Mit Hilfe der im 
Leipziger Botanischen Institut ausgearbeiteten Säurebestimmungsme- 
thoden war es dann BENDRAT (1929) möglich, eine generelle Nachprüfung 
des Säurestoffwechsels der Succulenten auf methodisch einwandfreier 
Grundlage vorzunehmen und gleichzeitig das Verhalten der verschiede- 
nen optischen Komponenten gegenüber äußeren und inneren Bedingun- 
gen zu erfassen. 

Damit schien es nun aussichtsreich, der brennenden Frage nach dem 
physiologischen Zusammenhang des Säurestoffwechsels mit anderen 
Stoffwechselgebieten näherzutreten, um so mehr, als für die Untersu- 
chungen der in Frage kommenden Stoffwechselsphären geeignete Bestim- 
mungsmethoden bereits bekannt oder am hiesigen Institut ausgearbeitet 
worden sind. 

Die Untersuchungen zerfallen in zwei Teile: 

1. Säurebildung, 

2. Säureabbau. 

Wir wandten uns zunächst den Fragen der Säurebildung zu. Auch 
hier bestehen wieder die beiden Möglichkeiten der Verknüpfung der 
Säurebildung mit Eiweiß- und KH-Stoffwechsel. Es hat nicht an 
Stimmen gefehlt, welche die Säuren als unvollkommen reduzierte Assi- 
milationsprodukte bezeichneten (Lresıs, Baur 1913). Anderseits wur- 
den die Säuren — und dies gilt besonders für die neueren Untersuchungen 
— als KH-Abkömmlinge desmolytischer Vorgänge, zum Teil sogar in be- 
stimmter Form als Intermediärprodukte der Atmung charakterisiert. 
Wenn auch in dem durch zahlreiche Untersuchungen wohl begründeten 
und gerade neuerdings glänzend bestätigten Zuckerspaltungsschema 
NEUBERGs zunächst kein Platz für die Äpfelsäure vorhanden ist, diese 
also kein normales Intermediär- und auch kein direktes Stabilisierungs- 
produkt (ohne Änderung der C-Kette) sein kann, so könnte sie doch der 
Ausdruck für einen andersartig gesteuerten KH-Abbau sein, wie er u.a. 
bereits in den verschiedenartigen Gärungen ein Paradigma besitzt. — Im 
Eiweißstoffwechsel bestehen die neuerdings vielerörterten Beziehungen 
zwischen «-Ketosäuren und &-Aminosäuren. Und endlich wäre auch noch 
eine Säurebildung denkbar, an der beide Stoffwechselsphären beteiligt 
sind, das ist die von NEUBERG und KoBEeL entdeckte desaminierende 
Wirkung des Methylglyoxals auf a-Aminosauren. 

In Anbetracht des Ausmaßes des täglichen Säurestoffwechsels konnte 
nur an einen Zusammenhang mit einem Stoffwechselgebiet mit entspre- 
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chendem täglichen Umsatz gedacht werden. Bis vor kurzem kannte man 
entsprechend große Umsetzungen nur im KH-Stoffwechsel. Nach den 
Untersuchungen von RUHLAND u. WETZEL wissen wir jedoch, daß auch 
bei höheren Pflanzen die Umsetzungen im N-Stoffwechsel unter bestimm- 
ten äußeren und inneren Bedingungen denjenigen des KH-Stoffwechsels 
auch bei der normalen Pflanze nicht nachstehen. Das schien auch für 
den Säurestoffwechsel der succulenten Crassulaceen umso bemerkens- 
werter, als im succulenten Rhabarberstiel eine klare Beziehung zwischen 
Säurebildung und Desaminierung aufgedeckt werden konnte. 

Es war nun Zweck der vorliegenden Untersuchungen, nach Beziehun- 
gen zwischen Säure- und Eiweiß- bzw. KH-Stoffwechsel zu suchen und die 
Wirkung bestimmter äußerer und innerer Bedingungen auf den Säure- 
stoffwechsel in seiner Gebundenheit an die erwähnten Stoffwechselvor- 
gänge zu verstehen. 

Aus praktischen Gründen, sowie solchen der Klarheit gelangte ich 
dazu, die erforderlichen Untersuchungen an einer möglichst eng begrenz- 
ten Zahl von Arten anzustellen, um das resultierende Bild nicht durch 
das mehr oder weniger abweichende Verhalten anderer Arten zu kompli- 
zieren. So wurden Bryophyllum calycinum, B. crenatum, B. proliferum 
und Sempervivum glaucum zu den Versuchen verwandt, die mich in den 
Jahren 1929 und 1930 beschäftigten. 

Wenn es uns auch gelungen ist, die Unabhängigkeit des Säurestoff- 
wechsels in den succulenten Crassulaceen vom Eiweißstoffwechsel klar zu 
erweisen, so mußten, wie es bei einem Versuch ersten tieferen Eindringens 
in ein wenig bekanntes Gebiet kaum anders zu erwarten war, viele Fragen 
offen gelassen bzw. nur bis zur Formulierung bestimmter Arbeitshypo- 
thesen gefördert werden, die auch in weiteren Untersuchungen einer expe- 
rimentellen Kritik unterzogen werden sollen. 


IL. Experimenteller Teil. 
1. N-Stoffwechsel. 

Wir begannen unsere Untersuchungen mit einer Prüfung über das 
Bestehen von Zusammenhängen zwischen Säurebildung und N-Umset- 
zungen. 

KostTyTscHEw (1926) hält eine Bildung und Anhäufung organischer 
Säuren als Begleiterscheinungen des N-Stoffwechsels auf zwei verschie- 
denen Wegen für möglich. Einmal soll die Äpfelsäure durch Stabilisie- 
rung von normalerweise zu Aminosäuren umgebauten Ketosäuren bei 
NH,-Mangel entstehen, was allerdings einen auffallenden Regulations- 
mangel zur Voraussetzung hätte und an und für sich deshalb weniger 
wahrscheinlich sein dürfte und auch durch die von KostyTscHEW ange- 
führten Versuche keine Stütze erfährt (s. WEeTzeL). Überdies zeigen die 
Versuche von RUHLAND u. WETZEL an Begonia semperflorens Zusammen- 
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hänge zwischen Eiweißbildung und Säurebildung und nicht zwischen der 
Verhinderung der Aminosäurebildung und Säurebildung, was dafür spre- 
chen dürfte, daß die Oxalsäure aus dem nicht in die Aminosäure einge- 
bauten KH-Rest entsteht. Im anderen Falle wird von KosTyTsoHEw 
eine Bildung der Äpfelsäure im Verlaufe der Desaminierung von Amino- 
säuren und Amiden für wahrscheinlich erachtet, wobei besonders dem 
Asparagin wegen seiner konstitutionellen Ähnlichkeit mit der Äpfelsäure 
und in Anbetracht seines reichlichen und weitverbreiteten Vorkommens 
die wichtigste Rolle als Äpfelsäurebildner zugedacht wird. Wie nun aber 
aus anderen Arbeiten des Instituts. hervorgeht, sind gerade die sauren 
Pflanzen amidarm und umgekehrt die Amidpflanzen säurearm. 

Tatsächlich erwiesen sich auch in den Untersuchungen von RUHLAND 
u. WETZEL die Aminosäuren als die Muttersubstanzen der neugebildeten 
Äpfelsäure. Der Befund, daß sich in gewissen Entwicklungsstadien in 
bestimmten Pflanzenteilen gleichzeitig und am gleichen Ort beträchtliche 
Mengen von NH, und organischen Säuren anhäufen, ließ die Deutung 
naheliegend erscheinen, daß zwischen den beiden Vorgängen ein enger 
chemischer Zusammenhang besteht, der nur durch ihre Verlegung in den 
Prozeß der Desaminierung, die gleichzeitig in bedeutendem Umfange ein- 
setzt, eine hinreichende Erklärung finden konnte. Für diese Auffassung 
spricht vor allem noch die Tatsache, daß das Verhältnis der molaren Kon- 
zentrationen der beiden neuentstehenden Stoffe, in unserem Falle der 
l-Äpfelsäure und des NH,, nahezu konstant und zwar gleich 1 ist. Es 
dürfte demnach berechtigt sein, die bei der Desaminierung entstehenden 
N-freien Restkörper als Muttersubstanzen der organischen Säuren aufzu- 
fassen. 

Wenn wir eine Säurebildung im Rahmen der Desaminierung oder bei 
Vorgängen, die der Synthese N-haltiger Körper dienen, für gegeben er- 
achten wollen, so ergibt sich die notwendige Erfüllung der Forderung, 
daß eine solche Säurebildung stets von einem entsprechend intensivierten 
N-Stoffwechsel begleitet ist. Im normalen Geschehen der pflanzlichen 
Entwicklung finden wir indes einen erheblich gesteigerten N-Umsatz nur 
zu Zeiten, in denen bedeutende Auf- und Abbauprozesse vor sich gehen, 
allgemein gesagt, also bei beträchtlichem Ausmaß des Baustoffwechsels, 
wie er sich entweder in wachsenden Organen dartut, oder wie wir ihn dann 
späterhin in alten absterbenden Organen zwecks Rückbeförderung wert- 
voller Baustoffe antreffen. Diese Entwicklungsphasen sind es auch, in 
denen RUHLAND u. WETZEL besonders reichliche Säureneubildung fest- 
stellen konnten. — Aus der vorliegenden Korrelation zwischen N-Umsatz 
und Wachstum ergibt sich auch für die Säurebildung eine mehr oder weni- 
ger kontinuierlich ansteigende Kurve im Verlaufe der Pflanzenentwick- 
lung, die mit fortschreitender Sistierung des Wachstums immer flacher 
wird, bis sie schließlich parallel der Abszissenachse verläuft. Ausgewach- 
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sene Organe weisen daher keine erheblichen Säureschwankungen mehr 
auf; diese treten, wie erwähnt, erst beim allgemeinen Stoffabbau beim 
Vergilben der Blätter wieder hervor. 

Ganz anders verläuft die Säurekurve bei den hier zu betrachtenden 
succulenten Crassulaceen, deren Stoffwechsel durch die tagesrhythmi- 
schen Säureschwankungen eine Note hoher Eigenart erhält. Daß diese 
Säureschwankungen von entsprechenden N-Umsetzungen begleitet sind, 
mußte nach unseren bisherigen Erfahrungen über den N-Stoffwechsel 
deshalb sehr fraglich erscheinen, weil man, wie schon betont, bisher eine 
stärkere Intensivierung des N-Stoffwechsels nur in Phasen kräftigen 
Wachstums, bei KH-Mangel bzw. beim allgemeinen Abbau feststellen 
konnte. Dagegen war für einen tagesperiodischen N-Umsatz im Ausmaß 
der erwähnten Säureschwankungen bisher kein Anhaltspunkt gegeben. 
Der Bildungsmechanismus der organischen Säuren etwa nach dem Des- 
aminierungstyp könnte deshalb erst dann für diese Pflanzengruppe auf 
Anerkennung Anspruch erheben, wenn es gelänge, N-Umsätze aufzu- 
decken, die den gleichzeitig erfaßten Säureschwankungen konform gehen. 

Die ersten Untersuchungen an Succulenten erstreckten sich daher auf 
die gleichzeitige Bestimmung des tagesperiodischen N- und Säureumsat- 
zes — es ergab sich, um das Ergebnis gleich vorwegzuneh men, mit voller 
Klarheit, daß zwischen diesen Stoffwechselsphären keinerlei Beziehungen 
bei den drei untersuchten Bryophyllum-Arten bestehen. 

Bei den Untersuchungen wurde folgendermaßen vorgegangen. Das Vorhanden- 
sein von gegenständigen Blättern bei Bryophyllum mit dominierender Mittelrippe 
ermöglichte es, Material von bestem Vergleichswert zu verwenden. Die Blätter der 
einen Seite wurden für die N-, die der anderen für die Säurebestimmungen ver- 
wandt. Die einzelnen Blätter wurden noch durch Herausschneiden der Mittel- 
rippe halbiert, so daß mir durch sofortiges Analysieren je einer Blatthälften- 
portion sowohl für Säure- als auch für die N-Bestimmung je ein abendlicher 
Kontrollwert erstand. 


Die Versuchsblatthälften befanden sich über Nacht im feuchten Raum 
und wurden morgens verarbeitet. Die Möglichkeit einer Bezugnahme auf 
das Abendfrischgewicht für alle vier Einzelportionen verschaffte genü- 
gend Gewähr für Genauigkeit. Der Benutzung von abgeschnittenen Blät- 
tern, ja sogar Blatthälften, standen anfangs Bedenken entgegen, doch 
zeigte sich aus später anzuführenden Versuchen über die Säurebewegung, 
daß sich lediglich im quantitativen Ausmaß Unterschiede zwischen abge- 
schnittenen und an der Pflanze belassenen Blättern bemerkbar machen, 
während die Richtung der Ausschläge stets die gleiche ist. Dafür ist 
jedoch die für die Frage der Säurebildung sehr störende Zu- oder Ablei- 
tung von Säure aus anderen Organen unterbunden. — Da mich hier nur 
die prinzipielle Frage interessierte, ob Beziehungen obengeschilderter Art 
vorhanden sind, konnte ich auf eine detaillierte Untersuchung mit Be- 
rücksichtigung der verschiedenen Blattalter verzichten und mich auf das 
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Entwicklungsstadium beschränken, das meiner Erfahrung nach die größ- 
ten Ausschläge gewärtigen ließ. Obwohl auch in unseren Fällen die neu- 
gebildete Äpfelsäure sich in der optisch-aktiven linksdrehenden Form 
vorstellt, mußte eine Bezugnahme auf die 1-Form unterbleiben, da, wäh- 
rend die Bildung der Säure noch andauert, dieselbe sich, méglicherweise 
bis zu einem gewissen Gleichgewicht, in die inaktive Form umlagert, so- 
daß fiir bilanzmäßige Untersuchungen eine Bezugnahme auf Gesamtsäure 
bei der erzwungenen Vermeidung von Säureab- und -zuleitungsstörungen 
geeignet erschien. 


Tabelle 1. Nächtlicher Stickstoff- und Säurestoffwechsel. 





x ecm mol. cem mol. 
Total-| Löst. | Ei. | NHy- |2™*! | Rest- |GenamtsäurelGesamtsäure 
N N N N N N proig pro 100 g 
Trock.-Gew. | Frisch-Gew. 
































38. Bryophyllum calycin. 4./5. VII. 1929 mittelalte Blätter abgeschnitten, 
17.30—9.00 Uhr, Temperatur 17°. 











N in mg auf (K, abda.|190,5| 22,5 |168,0|1,0 |5,35 |16,15| 0,72 6,55 

100 g Fr.-Gew. | V, morg.|190,5| 27,5 |163,0|0,55 | 6,80 |20,15| 1,46 13,00 
N in % des K 11,8 | 88,2] 0,5,,| 2,82 | 8,5 
Total-N v 14,5 | 85,5/0,2, | 3,58 [10,6 





39. Bryophyllum prolif. 4./5. VII. 1929 mittelalte abgeschnittene Blatter, 
17.00—9.00 Uhr, Temperatur 17°. 


N in mg auf ; F  |265,0| 25,0 |240,0) 0,68 | 4,85 |19,47) 0,96 7,2 
100 g Fr.-Gew.l V  |269,0| 36,0 |233,0| 0,57,] 6,9 |28,52| 1,39 12,0 
N in % des K 9,4 | 90,6) 0,259 1,83 | 7,4 

Total-N | V 13,4 | 86,6|0,214| 2,56 |11,6 





48. Bryophyllum crenat. 14./15. VII. 1929 ausgewachsene abgeschnittene Blätter, 
19.00—10.00 Uhr. 


N in mg auf K [169,4] 21,4 |148,0| 0,59 | 4,25 /16,5°| 0,48 3,95 
100 g Fr.-Gew. V [163,1] 24,1 |139,0| 0,29 | 5,25 |18,5° 0,92 7,70 
N in % des K 12,6 | 87,4, 0,35 | 2,50 | 9,75 

Total-N V 14,8 | 85,2) ),18 | 3,22 11,4 


49. Bryophyllum prolif. 14./15. VII. 1929 mittelalte abgeschnittene Blatter, 
18.30—10.00 Uhr. 




















N in mg auf K  |323,8| 27,2 |296,0| 0,38¢| 6,50 |20,31 0,99 8,8 
100 g Tr.-Gew. V 331,5! 38,5 [293,0] 0,50 | 8,80 129,2 1,71 15,0 
Nin % des ; K 8,4| 91,6] 0,12 | 2,01: | 6,3 

Total-N | V 11,7| 88,310,15 | 2,6% | 8,8 


Ein Blick in die Tabelle 1 zeigt, daB im Säurestoffwechsel jene erwar- 
teten bedeutenden Umsetzungen vor sich gehen, welche die an sich schon 
beträchtliche Konzentration der vorhandenen Malate, um die es sich hier 
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fast ausschlieBlich handelt, nochmals um 50—100% des abendlichen Kon- 
trollwertes erhöhen. Die 1- Äpfelsäure ist von dieser Steigerung stets be- 
troffen. Schon in Bezug auf den Eiweißstoffwechsel erwiesen sich die 
untersuchten Succulenten als typische Amidpflanzen (Mor#zs 1926). 
Dementsprechend überwiegt der Amidgehalt denjenigen von NH, um ein 
Vielfaches, und schon aus diesem Grunde würde das Bestehen eines Zu- 
sammenhanges von N- und Säurestoffwechsel den von RUHLAND u. WET- 
zEL erhaltenen Versuchsergebnissen bezüglich der Säurebildung in Amid- 
pflanzen widersprechen. Offensichtlich besteht ein gewisser Antagonis- 
mus zwischen der in Form von Oxysäuren erfolgenden Stabilisierung der 
N-freien Desaminierungsprodukte und der Speicherung bzw. dem Auf- 
treten von Amiden. Die ausgewachsenen Blätter lassen den löslichen N 
über Nacht auf Kosten des Eiweißes zunehmen. Vor allem werden hier- 
von die Aminosäuren, die wir im Rest-N fassen, betroffen. Auch die 
Amide zeigen eine, absolut genommen, kleine Zunahme. Aber selbst die 
eine Desaminierung einleitenden Vorgänge bleiben weit hinter dem zu 
fordernden Ausmaß gegenüber der Säureneubildung zurück, und der 
säureliefernde Vorgang selbst, die Desaminierung, erfolgt (die Amide ein- 
gerechnet) in kaum mehr faßbaren Ausmaßen. Es wäre noch denkbar, 
daß diese Zusammenhänge sich einer bilanzmäßigen Bestimmung ent- 
zogen hätten, und zwar durch sofortige Weiterverarbeitung des abgespal- 
tenen NH, zum Eiweißaufbau. Ein derartig intensiver zyklischer Eiweiß- 
stoffwechsel kann wenig Wahrscheinlichkeit für sich in Anspruch nehmen 
und ist bisher auch in keinem Falle beobachtet worden. — Bemerkens- 
wert ist die große Diskrepanz zwischen den Konzentrationen der Säure 
und der des NH;. Falls man auch nur die Bildung eines sauren NH,- 
Malates annehmen wollte, sind doch bei weitem die Voraussetzungen auf 
seiten des NH, nicht erfüllt: (z. B. Versuch 39) in 100 g Frischmaterial 
finden wir 300 mg neugebildeter Äpfelsäure, die in der Form des sauren 
Salzes bereits 35 mg NH,-N zur Bindung verlangten, während nur 0,68 mg 
NH,-N aufgefunden wurden. 

Es ergibt sich also mit voller Klarheit, daß irgendwelche Beziehungen 
zwischen N- und Säurestoffwechsel bei den drei untersuchten Bryophyl- 
lum-Arten nicht bestehen, daß also, Theorien, welche die Bildung von 
organischen Säuren unter allen Umständen (KostytscHEw) mit N-Um- 
setzungen in Zusammenhang bringen wollen, für diese Pflanzengruppe 
der succulenten Crassulaceen keine allgemeine Gültigkeit beanspruchen 
können. 

2. KH-Stoffwechsel. 

Nachdem die vorstehenden Untersuchungen gezeigt hatten, daß den 
4-C-Säuren bei den succulenten Crassulaceen keine Stellung im N-Stoff- 
wechsel eingeräumt werden kann, mußten wir andere Stoffwechselgebiete 
in Betracht ziehen, die eine der Größe des täglichen Säureumsatzes ent- 
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sprechende Tagesbilanz aufwiesen. Dafiir konnte nach unseren heutigen 
physiologischen Kenntnissen nur der KH-Stoffwechsel in Frage kommen. 
Zugleich ist dies auch die Ansicht der Forscher, die sich erstmalig mit 
diesen Zusammenhängen beschäftigt haben. Bestand auch die ursprüng- 

liche Meinung Mayers darin, daß er als Muttersubstanz der Äpfelsäure 
besonders bestimmte Eiweißspaltprodukte (Amide) betrachtete, aus 
denen durch reine Spaltvorgänge u. a. Äpfelsäure entstehen sollte, so ge- 
langte er doch bald durch die Versuche von Kraus zu der Überzeugung, 
daß die Säuren durch Oxydation von KH entstehen. Ganz in Anspruch 
genommen von Versuchen über das Schicksal der Äpfelsäure, kam er 
nicht zu Untersuchungen über die Herkunft dieser Säure. Einzig und 
allein bei Kraus finden wir das Bestreben, auf diese wichtige Frage nach 
den Muttersubstanzen der 4-C-Säuren eine bestimmte Antwort zu er- 
teilen, Körpern, die gerade bei den Crassulaceen durch ihren enormen 
Anteil sowohl am Aufbau der Pflanzensubstanz als auch am stofflichen 
Geschehen eine überragende Stellung einnehmen. Der Versuch, eine klare 
Bilanz herauszustellen, mußte indes schon daran scheitern, daß bei der 
geringen Kenntnis, die wir auch heute noch von der speziellen Zusam- 
mensetzung der Pflanze besitzen, sich der Isolierung und analytischen 
Erfassung bestimmter Stoffe ungeahnte Schwierigkeiten entgegenstellen, 
von deren völliger Überwindung wir auch heute noch weit entfernt sind. 
Besonders gilt dies für die Kohlehydrate. Unter Berücksichtigung dieser 
Bedenken, die Kraus natürlich nicht unbekannt waren, lassen dessen 
Versuche hinsichtlich eines Zusammenhanges der Säurebildung mit dem 
KH-Stoffwechsel doch schon recht interessante Wechselbeziehungen er- 
kennen, die darin zum Ausdruck kommen, daß eine Zunahme der Säure 
stets von einer Abnahme der ,,Kohlehydrate“ (reduzierende Substanzen) 
begleitet ist. Korrelationen dieser Art stellte er nicht nur im Tag- und 
Nachtstoffwechsel von Blättern fest, sondern er findet sie im ganzen 
pflanzlichen Organismus bestehend, und zwar stets derart, daß ein hoher 
Säuregehalt, wie er für junge Pflanzenteile angegeben wird, mit einem 
relativ niederen Zuckergehalt zusammenfällt, während sich bei älteren 
Organen das Verhältnis umkehrt. 

Vor allem sind es aber Versuche über aufgefundene Beziehungen zwi- 
schen Assimilation und nächtlicher Säurebildung, die es nahelegen, diesen 
Zusammenhang der beiden Vorgänge als einen rein stofflichen zu betrach- 
ten, anzunehmen also, daß dieSubstanzen, aus denen die Säure allnächtlich 
entsteht, zunächst am Tage vorgebildet werden, daß also die Säuren ihre 
Herkunft von Kohlehydraten ableiten. Besonderer Wert wird dabei auf 
die Tatsache gelegt, daß nach CO,-freier Exposition am Tage in der dar- 
auffolgenden Nacht eine relativ geringe Ansäuerung eintritt. Die Ver- 
suche Kraus’, die sich auf die Wirkung vorausgehender Assimilation auf 
die Säurebildung beziehen, konnten in der Folgezeit mehrfach bestätigt 

Planta Bd. 15. 38 
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werden (AUBERT, ASTRUC, PURJEWITSCH und WARBURG). Schließlich 
gelang es Pursewirson durch Kohlehydratfütterung eine bedeutende 
Säurezunahme bei Phaseolus multifl. zu erzielen!. Damit wurde eine wei- 
tere Stütze für die Anschauung beigebracht, daß die 4-C-Säuren sich 
von KH ableiten. 

Wenn auch diese Befunde eine große Wahrscheinlichkeit für die Exi- 
stenz ursächlicher Zusammenhänge zwischen Säurebildung und KH an 
den Tag legen, so kann in ihnen doch gewiß kein zwingender Beweis für 
diese Annahme gesehen werden. Das einzig sichere Argument für das Be- 
stehen solcher Beziehungen wäre erst durch eine exakte bilanzmäßige Er- 
fassung aller entstehenden Produkte erbracht, die indes, so weit sie bisher 
versucht wurde, insofern unvollständig war, als die CO,-Ausscheidung 
vernachlässigt wurde, und deren Auswertung bedeutende Unstimmig- 
keiten aufzeigte. 

Unter diesen Verhältnissen erschien uns bei der Bedeutung, die dem 
Säurestoffwechsel heute in der Physiologie zukommt, eine Nachprüfung 
dieser Fragen für dringend erforderlich. 

Da die Untersuchungen noch zu anderen Zwecken angestellt waren, 
wurde der Nachtstoffwechsel abgeschnittener Blätter bei verschiedenen 
Temperaturen untersucht. Nachdem sich gezeigt hatte, daß Blatthälften, 
die demselben Paar gegenständiger Blätter angehören, bei sorgfältiger 
Beachtung gleicher Beleuchtungsverhältnisse ein physiologisch durchaus 
gleichartiges Material darstellen, wurde so vorgegangen, daß die eine 
Blatthälfte als abendlicher Bezugswert diente, während die drei anderen 
Blatthälften den verschiedenen Versuchsbedingungen unterworfen und 
morgens verarbeitet wurden. Da für unsere Ziele nur eine bilanzmäßige 
Erfassung der in Frage kommenden Stoffe erforderlich war, konnten wir 
um so eher auf eine detaillierte Bestimmung der einzelnen KH-Fraktio- 
nen verzichten, als damit zugleich auch unerwünschte Komplikationen 
und beträchtliche Fehlerquellen ausgeschaltet wurden. 

Methodisch sei bemerkt, daß ich mich zur Vorbereitung des Pflanzenmaterials 
für die Bestimmung des Reduktionswertes nach HAGEDORN-JENSEN an die An- 
weisungen von LEHMANN (1931) hielt. An geeigneter Stelle wird eine kurze Dar- 
stellung des Analysenganges gegeben werden. Die Säuren wurden nach der im 
hiesigen Institute üblichen Methode bestimmt. Die Kohlensäure wurde in 
n/20 Ba(OH),-Lösung aus dem Luftstrom, der vor Passieren des Pflanzenbehäl- 
ters von CO, befreit worden war, aufgefangen und mit n/10 HCl titriert. Für die 
KH- und Säurebestimmungen wurde gepulvertes Pflanzenmaterial verwendet, 
das zwischen 70 und 80° im Luftstrom getrocknet worden war. 

Für eine Beurteilung der Ergebnisse muß vorausgeschickt werden, 
daß bei den angeführten Schwierigkeiten, die sich der Isolierung der 
Kohlehydrate aus dem Gewebe und der Befreiung von allen übrigen redu- 


1 Diese Zunahme erstreckt sich nicht nur auf die Azidität, sondern, wie ich 
nachweisen konnte, auch auf die Gesamtsäure. 
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zierenden Substanzen entgegenstellen, wir unsere Erwartungen in Bezug 
auf eine innere Ausgeglichenheit der Bilanz von vornherein nicht zu hoch 
spannen diirfen. Da, wie gesagt, eine Beseitigung von reduzierenden Sub- 
stanzen nicht vollständig gelingt, versuchten wir, um die Eindeutigkeit 
des ermittelten Reduktionswertes zu erhéhen, eine Abtrennung von gär- 
fähigen Zuckern (und Zuckerderivaten) durch die biologische Methode 
der Vergärung zu erreichen. Indes mußten doch gerade durch diese Ma- 


nipulation neue Fehler mit in Kauf genommen werden, die dadurch zu- . 


standekommen können, daß der Reduktionswert bei der Vergärung neben 
einer Verminderung durch die Zymasetätigkeit außerdem eine noch wenig 
kontrollierbare Änderung durch fermentative Aufspaltung von mögli- 
cherweise noch vorhandenen a-Glukosiden durch die a-Glukosidase der 
Hefe erfährt. Infolge der oft betrachtlichen Reduktionswirkung des Aglu- 
kons würde diese Veränderung in einer Erhéhung der sogenannten Rest- 
reduktion bestehen (d.h. also jener reduzierenden Kraft, die nicht von 
gärfähigen Zuckern, sondern von anderen, unbekannten Substanzen her- 
rührt). Da wir die Differenz zwischen Anfangs- und Restreduktion als 
vergärbaren Zucker bezeichnen, fällt dessen Menge gegenüber den tat- 
sächlich vorhandenen Quantitäten hier stets zu niedrig aus. Daß tat- 
sächlich derartige Verhältnisse vorliegen, in denen in erster Linie die 
Quellen gesehen werden müssen, die zu Unstimmigkeiten Anlaß geben, 
glauben wir aus der beträchtlichen Höhe und Inkonstanz der Restreduk- 
tion schließen zu müssen. 

Bevor wir nun die auf diese Weise gewonnenen Ergebnisse selbst be- 
trachten, sei noch die Art der rechnungsmäßigen Beziehungen zwischen 
KH, Säure und CO, erörtert. — Für eine bilanzmäßige Berechnung war es 
erforderlich, alle drei Körper auf einen Nenner zu bringen. Als solcher 
kam unter Berücksichtigung der Genese von Säure und CO, die Glukose 
allein in Frage. Bietet es auch keine Schwierigkeiten, die Menge der aus- 
geschiedenen CO, in em ® molekularer Glukoselösung auszudrücken (6 CO, 
= 1 Glukose), so haftet doch einer Umrechnung der entstandenen Äpfel- 
säure auf Glukose bei den vorliegenden Unklarheiten über den Mechanis- 
mus der Säurebildung ein bedeutender Unsicherheitsfaktor an. Grund- 
sätzlich bestehen zwei Möglichkeiten: 

1. Solange wir nicht bestimmte Angaben darüber machen können, ob 
und in welchem Umfange der Vorgang der Äpfelsäurebildung von der 
Bildung besonderer Nebenprodukte begleitet ist, müssen wir annehmen, 
daß der gesamte C-Gehalt der Glukose in die Äpfelsäure übergeht. 1 mol 
Glukose würde demnach 1,5 mol Äpfelsäure entsprechen. 

2. Neuere Untersuchungen über den Mechanismus der 4-C-Säurebil- 
dung zeigen, daß als Nebenprodukt der Säurebildung Ameisensäure auf- 
treten kann (TOENIESSEN u. BRINKMANN 1930). Obwohl unsere diesbe- 
züglichen Untersuchungen negativ ausfielen, könnte dennoch ein der- 
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artiger Mechanismus auch hier vorliegen, welcher uns aber deshalb nicht 
erkennbar wird, weil die entstandene Ameisensäure sekundäre Umwand- 
lungen erleidet, die zu Produkten führen, welche wir nicht fassen. Unter 
Beriicksichtigung dieses biochemischen Gesichtspunktes müBten wir dem- 
nach 1 mol. Glukose mit 1 mol Äpfelsäure äquivalent erachten. 

In der folgenden Tabelle (2) sind beide Berechnungsarten berücksich- 
tigt worden. 


Tabelle 2. Bilanzversuche im Nachtstoffwechsel von Blättern. 








Auf 1 g Trocken-Gewicht 






















































A ne Z der |Z der neuge- 
reduttion|reduxtion |¢- verghr im com mol. Glukose. | 0O;-Aus- ren Produkte in com 
in com | in com stade (1,5 mol. : — m dukte. 1 |mol.Glukos.- 
mol. Glu- | mol. Glu- Glukose mol. Säurellösung. 1,5 
kose kose BE Säure re Glu- | Glukose | _ 1 mol. |mol. Säure= 
Glukose |1 mol. Gluk. 
66. Bryophyllum calycinum. 7./8. VIII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. 
K 2,13 0,625 
L 8° 1,81 0,372 | —0,065 | +0,210 (0,14) Spur 0,210 0,140 
I, 20° | 1,63 | 0,400 | -0,275| +0,50 (0,332) | 0,0039 | 0,504 | 0,336 
II, 35°, 1,70 0,392 | —0,195| +0,22 (0,147) | 0,156 0,376 0,303 
67. Bryophyllum proliferum. 7./8. VIII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. 
K 1,165 | 0,370 
I, 8° 0,275 +0,150 (0,100) _ 0,150 0,100 
II, 20° | 0,765 | 0,333 | — 0,360 | +0,620 (0,412) | 0,007 0,627 0,419 
III, 35°] 0,945 | 0,295 | — 0,145 | +0,192 (0,128) | 0,147 0,339 0,275 
50. Bryophyllum crenatum. 14./15. VII. 1929, 16.30—8.30 Uhr. 
K 2,03 0,530 
I, 12° 
I, 21° | 1,78 0,530 | —0,250| +0,43 (0,286) | 0,020 0,450 0,306 
II, 37°| 1,89 0,545 | —0,160| +0,17 (0,113) | 0,205 0,375 0,318 
62. Bryophyllum proliferum, 4./5. VIII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. 
K 1,25 0,333 
I, 11° 0,93 0,367 | —0.354| +0,305 (0,204) | 0,049 0,354 0,253 
IL, 20° | 0,92 0,415 | —0,412| +0,375 (0,250) | 0,096 0,471 0,346 
II, 35°| 0,93 0,400 | —0,387| +0,155 (0,102) | 0,312 0,467 0,414 
90. Bryophyllum calycinum. 9./10. IX. 1929, 15.30—9.00 Uhr. 
K 1,98 0,460 
I, 10° 1,72 0,367 | —0,167| +0,42 (0,280) | 0,005 0,425 0,285 
IL, 21° 1,42 0,315 | --0,415| +1,10 (0,740) | 0,019 1,119 0,759 
III, 37°) 1,52 0,405 | —0,405| +0,24 (0,160) | 0,240 0,480 0,400 





Im Gegensatz zu den Versuchen beziiglich des N-Stoffwechsels liegt 
hier im KH-Stoffwechsel ein Vorgang vor, dessen Ausmaß der Größenord- 
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nung nach demjenigen der Säureproduktion nahekommt. Obwohl kein 
Versuch eine völlig übereinstimmende Bilanz zwischen neuentstandener 
Säure+CO, und verbrauchten KH ergab, nähern sich doch in einigen 
Fällen die entsprechenden Werte bis auf eine derart geringe Differenz, 
daß diese als Versuchsfehler anzusprechen ist. 

Wenn indes auch die beiden Vorgänge des KH-Schwundes und der 
Säurebildung durchaus synchron ablaufen und der Größenordnung nach 
vergleichbar sind, so zeigen doch im allgemeinen die Werte derart große 
Unterschiede, daß die Fehlergrenzen der Methode bei weitem überschrit- 
ten werden, daß also für deren Bestehen schon das Prinzip der angewand- 
ten Methode den Keim in sich trägt. Wir mußten demnach versuchen, 
der KH-Bestimmungsmethode dadurch ihren Unzuverlässigkeitsfaktor 
zu nehmen, daß wir sie weitgehend glukosespezifischer gestalteten. Vor 
allem galt es, den bisher beschrittenen Weg zu verlassen, der eine Be- 
stimmung der Glukose (d. h. gärfähiger Zucker) auf Grund der Differenz 
von Anfangs- und Restreduktion versucht. Wie bereits oben erwähnt, 
galt es die sekundären Einflüsse der Glukoside auszuschalten. Schon die 
angewandte, zur Bestimmung der Gesamt-KH notwendige Säurehydro- 
lyse spaltet auch Glukoside auf, ebenso wie die a-glukosidasehaltige Hefe. 
Der Grad der Aufspaltung ist indessen bei den einzelnen Glukosiden ver- 
schieden groß, sodaß bezüglich der Glukoside keine absoluten Zahlen an- 
gegeben werden können, doch dürften sich unter Voraussetzung eines 
relativ schwachen täglichen Glukosidstoffwechsels auch für die bilanz- 
mäßige Erfassung brauchbare Werte ergeben. Eine reduktionsmäßige 
Bestimmung der Glukoside ist wegen der Reduktionswirkung der Aglu- 
kone nicht möglich, desgleichen sind photometrische Bestimmungen nicht 
auf alle Glukoside anwendbar. 

Jener andere Weg besteht darin, den Glukoseschwund bei der Ver- 
gärung mittels der produzierten CO, zu bestimmen. Allerdings bedeutet 
dies Verzicht auf einen wesentlichen Vorteil, den uns die Reduktions- 
methode bietet, und der in der Möglichkeit besteht, mit geringsten Sub- 
stanzmengen zu arbeiten. 

Da die Gegenwart bestimmter Salzkonzentrationen, wie sie durch die 
Säurehydrolyse unvermeidlich waren, einen hemmenden Einfluß auf die 
Vergärung ausübt, mußten wir uns zunächst über den Grad der Vergä- 
rung unter diesen besonderen Bedingungen informieren. Wir stellten da- 
her folgende Vorversuche an. Verwendung fand untergärige Riebeckhefe, 
die, um den Blindwert möglichst niedrig zu halten, vorher 24 Stunden bei 
25— 30° autolysiert wurde. 

I. Abhängigkeit des Grades der Vergärung von der Zeit. 


Ansätze: Je 300 mg Glukose + 100 com Wasser + 10 com KCI-CaCl,-Lüsung 
(68g KCl + 2g CaCl, auf 250 ccm Wasser) + 10ccm Hefesuspension (30g abgesaugte 
Hefe auf 150 ccm m/2 Phosphatpuffer (p, 6,4). Temperatur: 31—32°. (Abb. 1.) 
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Die Abbildung zeigt, daB nach etwa 6 Stunden die Kurve für ausge- 
schiedene CO, der Abszisse parallel verläuft, eine vollständigere Vergä- 
rung der zugesetzten Glukose also nicht zu erwarten ist. 

IL. In einem weiteren Vorversuche wurde der Einfluß verschieden gro- 
Ber Hefemengen auf den Grad der Vergärung geprüft. Ansätze wie unter 
I, nur mit verschiedenen Hefemengen (s. Legende zu Abb. 2). Vor allem 
wurde auch versucht, eine höhere Vergärungsquote dadurch zu erzielen, 
daß nach Ablauf der halben Gärdauer (2,5—3 Stunden) neue Hefe zuge- 


ccm mal ll 
42 








- 2 
in Stunden Zeit in Stunden 
Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1. Abhängigkeit des Vergärungsgrades von der Zeit. 
Abb.2. Abhängigkeit des Vergärungsgrades von der Hefemenge. I. 300 mg Glukose + 10 ccm 
Hefesuspension : 2,5 Stunden. II. 300 mg Glukose + 10ccm Hefesuspension : 2,5 Stunden + 10cem 
Hefesuspension : 2,5 Stunden. III. 300 mg Glukose + 20ccm Hefesuspension : 2,5 Stunden. 
IV. 300 mg Glukose + 20 com Hefesuspension : 5 Stunden. 


setzt wurde. Dem Verfahren lag die Annahme zugrunde, daß im Verlaufe 
der Gärung die Fermente des zymatischen Systems eine Inaktivierung er- 
leiden. Die Kurve läßt indes erkennen, daß Abänderungen in dieser Rich- 
tung nicht zu dem gewünschten Erfolg führen. 

III. Ließe sich zeigen, daß unter konstanten Bedingungen (vor allem 
hinsichtlich des Salzgehaltes der Ansätze) die Vergärung bei verschiede- 
nen Glukosekonzentrationen eine prozentual gleich unvollkommene ist, 
so wäre es trotz der nicht quantitativen CO,-Ausbeute möglich, die CO,- 
Produktion als Maß für die vorhandene Zuckermenge zu benutzen. In der 
Tat gelang es, wie aus Abb. 3 I ersichtlich ist, diesen Nachweis zu erbrin- 
gen (Ansätze wie bei II, 2, nur verschiedene Glukosemengen). Der durch 
Umrechnung der erfaßten CO,-Menge erhaltene Glukosewert (2 mol CO, 
=1 mol C,H,s0,) bleibt stets etwa 25% hinter den angewandten Quan- 
titäten zurück. Worauf diese Erscheinung letzten Endes beruht zu unter- 
suchen, konnte hier nicht unsere Aufgabe sein. Möglicherweise findet 
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unter diesen Bedingungen eine gesteigerte Assimilation des Zuckers 
durch die an Reservestoffen armen Hefezellen statt, eine Annahme, fiir 


die besonders die auffallend niedrige Restreduktion reiner Glukoselösun- 
gen spricht. 
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Ausbeuten. I. Fehlerkurve (ohne Takadiast, rbehandlu IL Fehlerkurve mit Takadiastase- 
vorbehandlung. Vergärungsansätze wie bei Abb. 211. 





Auf Grund dieser Tatsachen wurde experimentell eine Fehlerkurve für 
den Bereich der in Frage kommenden Glukosemengen ermittelt, wobei die 
Behandlung der Glukose eine dem Analysengang entsprechende war (Ta- 
kadiastasebehandlung — Salz- „x 
siurehydrolyse— Hefevergärung). 
Die Gärungsansätze sind die glei- 
chen wie bei IT, 2. Anfangs weist 
die CO,-Kurve (Abb. 3 II) einen 
leichten Knick auf, ihr weiterer 
Verlauf ist jedoch ein durchaus 
geradliniger. Diese Fehlerkurve 
wurde der Auswertung der folgen- 
den drei Analysen zugrunde ge- 
legt. 

2 g Trockensubstanz wurden im 
Wasserbad bei 100° mit 30ccm Was- 70 
ser zur Verkleisterung der Stärke ‚ Ernitzungsdaier in Minen (tap?) 

45 Min. erhitzt (diese Zeitdauer wurde Abb. 4. Stärkeverkleisterung. 

nach Vorversuchen für genügend be- 

funden) (Abb. 4). Zu der Suspension wurden 20 ccm einer Takadiastaselösung 
(1 g auf 100 ccm H,O) und 5 ccm einer molekularen Kalium-Acetat-Pufferlösung 
(Pu 4,9) hinzugefügt. Nach 24stündigem Verweilen bei 37° und darauffolgendem 
Zusatz geringer Mengen von CaCO, und PbCO, wurde mit etwas Tierkohle ge- 
schüttelt und filtriert, das Filtrat auf 45 ccm eingedampft, mit 3,3 ccm HCl (spez. 
Gew. 1,19) versetzt und auf 50 ccm aufgefüllt. 24stündige Hydrolyse bei 70°. 
Die vorher klare, farblose Lösung zeigte nach der Hydrolyse stets eine stark rot- 
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braune Färbung und einen ebensolchen, beträchtlichen Niederschlag. Es wurde 

nach Neutralisation nochmals mit Kohle filtriert. Lösung farblos. In einem ali- 

wurde die Gesamtreduktion bestimmt; der Rest wurde vergoren 

und die dabei gebildete CO, aufgefangen. In der Gärflüssigkeit wurde die Rest- 
ermittelt. 


Die Bilanz dieser Versuche weist trotz weitgehender Ausschaltung 


etwaiger Einflüsse durch Glukosidspaltung im Versuch 131 (Tabelle 3) 
und Sempervivum glaucum II (202) (Tabelle 5) immer noch jene Diffe- 
renzen zwischen verarbeiteten KH und der Summe: (neugebildete Säure + 
CO,) auf, wie wir sie bereits bei unseren ersten Versuchen vorfanden, und 
die sich auch stets wieder darin auswirken, daß auf seiten der verbrauch- 
ten KH eine unter Umständen beträchtliche Unterbilanz auftritt (Semp. 
glauc. II (202). Allein im Versuch Semp. glauc. I (201) (Tabelle 4) stehen die 
Mengen der verarbeiteten KH und diejenigen der neugebildeten Produkte 
nahezu in Übereinstimmung. Eine Unterbilanz auf seiten der KH könnte 
nun zunächst dadurch zustande kommen, daß im natürlichen Geschehen 
stabilere, höher polymerisierte Substanzen KH-artigen Charakters, etwa 
Hemicellulosen — die nach CLEMENTS einen erheblichen Prozentsatz im 
KH-Umsatz ausmachen können, und welche mit unserer bisher angewand- 
ten Methode nicht erfaßt wurden —, eine Aufspaltung in Monosen er- 
fahren und somit in den Prozeß der Säureproduktion mit hineingezogen 
werden. Um diese Möglichkeit zu entscheiden, hydrolysierten wir den 








Tabelle 3. 
131. Sempervivum glaucum. 25./26. VI. 1930. Temperatur 20°. 
(Alle Zahlenangaben beziehen sich auf 1 g Trockengewicht.) 
Bilanz: abends morgens 
Anfangsreduktion . . . . . 0,615 0,445 
Restreduktion . . . . . . 0,062 0,058 
0,553 0,387 
— 0,387 
0,166 
Abnahme: 0,166 com mol. Glukoselésung pro 1 g Trockengewicht 
abends morgens 
Vergärbare KH . . . . . . 0,72 0,51 
— 0,51 
Abnahme: 0,21 com mol. Glukoselésung pro 1 g 
Trockengewicht. 
a ss abends 2,19 ccm mol. 2-basische Säure 
morgens 2,53 „ „ 2- »» ” 





Zunahme 0,34 ccm mol. 2 basische Säure 
Atmungs-CO,-Ausscheidung: Spur. . 





1 mol. Säure — 1 mol. Glukose 3/2 mol. Säure — 1 mol. Gluk. 
1. KH-Abnahme. . . 0,21 ccm mol. Glukoselg. 2. 0,210 com mol. Glukoselg. 
Säurezunahme. . . 0,34 „ » i . GB m 





Differenz: —-0,13 ccm mol. Glukoselg. — 0,016 ccm mol. Glukoselg. 
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Tabelle 4. 
Sempervivum glaucum I (201). 13./14. X. 1930, 18.00—10.00 Uhr. 
(Alle Zahlenangaben beziehen sich auf 1 g Trockengewicht.) Temperatur 16°. 








abends morgens 
Gesamtreduktion . . . . . 0,59 0,435 
Restreduktion . . . . . . 0,16 0,145 
0,43 0,290 
— 0,29 
Abnahme: 0,14 ccm moi. Glukoselösung 1 g Trocken- 
gewicht 
Vergärbare KH abends . . 0,51 ccm mol. Glukoselösung 
morgens . 0,35 ,, ” ” 
Abnahme: 0,16 ccm mol. Glukoselösung 
Säure: abends . . 1,04 ccm mol. Säure 


morgens . 1463 ,, „ ,, 
Zunahme: 0,123 com mol. Säure/1 g Trockengewicht 











Atmungs-CO,-Ausscheidungen . . 0,205 ccm mol. CO, = 0,0345 ccm mol. Gik. 
1 mol. Säure = 1 mol. Glukose 3/2 mol. Säure = 1 mol. Glukose 
1. 0,160 ccm mol. Glukoselg. (KH-Abnahme) 2. 0,160 com mol. Glukoselg. 
0,123 ” ” ” (Säurezunahme) 0,082 ” ” ” 
a er (CO,-Ausscheidung) OnG6 ss = 2 
+ 0,003cem mol. Glukoselg. : Differenz: + 0,044 ccm mol. Glukoselg. 
Tabelle 5. 


Sempervivum gl cum II (202). 14./15. X. 1930. 18.00—9.30 Uhr. 
(Alle Zahlenangaben beziehen sich auf 1 g Trockengewicht.) Nachttemp. 18°. 








Gesamtreduktion . . . . . . . 0,595 0,482 
Restreduktion . . . . . . . . . 0,168 0,157 
0,427 0,325 
0,325 
Abnahme: 0,102 ccm mol. Glukoselésung/1 g Trocken- 
substanz 
Vergärbare KH: abends . . 0,50 ccm mol. Gluk.-Lésg./1 g Trock.-Subst. 
morgens . 0,38 ” ” ” fl ” ” 
Abnahme 0,12 ccm mol. Gluk.-Lésg./1 g Trock.-Gew. 
Sdure: abends . . 1,19 ccm mol. Säure 


morgens . 1 ‚5 ,, ” ” 





Zunahme: 0,36 ccm mol. Säure 
Atmungs-CO,: 0,213 cem mol. CO,/1 g Trockengewicht = 0,00356 com mol. 


Glukoselösung 
1 mol. Säure = 1 mol. Glukose 1,5 mol. Säure = 1 mol. Glukose 
1. 0,120 ccm mol. Glukoselg. (KH-Abnahme) 2. 0,120 ccm mol. Glukoselg. 
0,360 „ ,, jr (Säurezunahme) AMD: x Pr 
0,035 ,, ,, .. (CO,-Ausscheidg.) 0,035 », » Pr 








— 0,275 com mol. Glukoselg. : Differenz: — 0,155 ccm mol. Glukoselg. 
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nach einer Behandlung mit Takadiastase bleibenden wasserunlöslichen 
Rückstand 3 Stunden mit 2,5proz. Salzsäure im kochenden Wasserbad 
(CLemenrs) und bestimmten nach dem normalen Analysengang die Re- 
duktionswerte. Es zeigte sich, daß in Bestätigung der Beobachtungen 
von CLEMENTS (1930) über Nacht eine Zunahme an Hemicellulosen ein- 
tritt. Diese Körper können daher für eine Klärung jener Diskrepanz 
nicht in Frage kommen (Tabelle 6). 


Tabelle 6. 131. Sempervivum glaucum. 25./26. VI. 1930. Hemicellulosen. 











— iert Hemicellu:vsen hydrolysiert und vergoren 
Abend ..... 0,166 0,055 ccm mol. Glukoselösung 
Morgens... . . 0,308 0,106 com mol. Glukoselösung 





Beachtlich sind in diesem Zusammenhange Befunde BARRENSCHEENs 
u. ALBERs (1928), welche bei der Assimilation von Zlodea eine Zunahme 
von Hexosephosphorsäureester feststellten. Dieser Ester wird durch Säu- 
ren und Takadiastasen nur sehr schwer aufgespalten. Kommt diesem Be- 
funde eine allgemeine Bedeutung zu, so ist für die Beurteilung unserer 
Frage zu bedenken, daß bereits ein Umsatz geringer Mengen dieser Sub- 
stanz im KH-Stoffwechsel hinsichtlich einer Bilanz beträchtliche Diskre- 
panzen verursachen muß, die darauf beruhen, daß der Reduktionswert 
dieses Esters im Verhältnis zu demjenigen der Glukose wesentlich gerin- 
ger ist. Der Reduktionswert der Hexosediphosphorsäure weicht bei den 
einzelnen Bestimmungsmethoden verschieden weit von dem der Glu- 
kose ab. 

Erstreckten sich unsere Erörterungen lediglich darauf, gärfähige He- 
xosen als Muttersubstanz in der Äpfelsäure zu betrachten, so müssen wir 
noch Anschauungen anführen, welche diese Säure von Kohlehydraten 
anderer Natur ableiten. In seiner trefflichen Arbeit über den KH-Haus- 
halt der Kakteen weist SPOEHR (1919) auf die Möglichkeit hin, daß die 
Äpfelsäure aus Pentosen hervorgeht, welche in diesen Pflanzen einen 
bemerkenswerten Prozentsatz des KH-Gehaltes ausmachen. Seine 
Ansichten gründen sich dabei vornehmlich auf die Beobachtung, daß 
Pentosen bei Verhinderung einer Oxydation unter dem Einfluß von star- 
ken Alkalilösungen in vitro in eine Anzahl saurer Produkte zerfallen, von 
denen der d1-1,3-Dioxybuttersäure besonderes Interesse gebührt, da 
diese, wie NEr zeigen konnte, durch Oxydation leicht in dl- Äpfelsäure 
übergeht. Wenn nun auch betont werden muß, daß durch Versuche, die 
unter diesen Bedingungen ablaufen, nichts über das weitere Schicksal der 
Pentosen in der Pflanze definitiv ausgesagt werden kann, so ist doch zu 
prüfen, ob diese Körper für eine Bildung von Äpfelsäure verantwortlich 
gemacht werden können, da wir in Bezug auf die Mittel der Pflanze keine 
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erschépfenden Kenntnisse besitzen. Eine Bestimmung der Pentosen in 
Sempervivum glaucum, die mir freundlicherweise Herr Dr. Orro Lex- 
MANN ausführte, zeigte nun, daß diese Substanzen nur in ganz unter- 
geordneten Mengen sich vorfinden, die für eine Abteilung der in diesen 
Pflanzen regelmäßig in beträchtlicher Menge entstehenden Äpfelsäure bei 
weitem nicht hinreichen. Das Fehlen einer Anhäufung von Pentosen be- 
weist nun nicht, daß die Äpfelsäure nicht direkt aus Pentosen hervor- 
gehen kann, da eine nicht in Erscheinung tretende Anhäufung keineswegs 
als verhinderte Bildung gedeutet werden darf. Da man indes annimmt 
(SPOEHR), daß die Pentosen ihrersejts aus Hexosen entstehen, so würden 
wir damit zu unserer ursprünglichen Fragestellung zurückgeführt. 

Eine vollständige Klärung dieser Fragen ist nur durch einen weiteren 
Ausbau der KH-Bestimmungsmethoden zu erzielen und war im Rahmen 
dieser Arbeit deshalb noch nicht möglich. 


1 Nach Abschluß meiner Arbeit erhielt ich davon Kenntnis, daß in der 
Crassulacee Sedum spectabile eine Ketoheptose aufgefunden worden ist (La FoRGE 
u. Hupson [1917]), die einen wesentlichen Anteil an den wasserlöslichen Gesamt- 
KH ausmacht. Im hiesigen Institut angestellte Versuche über Reduktionswerte 
vor und nach HCI-Hydrolyse bei Bryophyllum calycinum weisen darauf hin, daß 
auch bei den von mir verwandten Arten mit dem Vorhandensein dieser Heptose 
zu rechnen ist. Die von mir benutzte Methodik der KH-Bestimmung ließ keine 
Beobachtung der Beteiligung der Heptose am Stoffwechsel zu, da durch die von 
mir stets angewandte HCI-Hydrolyse dieser Zucker unter weitgehender Vermin- 
derung des Reduktionsvermögens in ein Anhydrid übergeht. — Da Befunde von 
BENNET-CLARK (1930) dafür sprechen, daß dieser vollkommen abseits der nor- 
malen KH-Stoffwechselbahnen stehende Körper am diurnalen KH-Stoffwechsel 
beteiligt ist, wollen wir in aller Kürze betrachten, wie sich diese Möglichkeiten im 
Rahmen unserer Zusammenhänge auswirken. 

1. Heptose liefert unter Abspaltung eines 3-C-Körpers als solche Äpfelsäure, 
während Glukose überhaupt nicht an der Bildung von Äpfelsäure beteiligt ist. 
Nun aber finden wir faktisch einen Glukoseschwund, der in seinem Ausmaß weder 
durch normale Atmung noch durch Gärungsvorgänge erklärt werden kann (ge- 
messen an der CO,-Ausscheidung), den wir vielmehr nur darauf zurückführen 
können, daß Hexosen als Ausgangsmaterial für die Säurebildung gedient haben. 
— Eine Entscheidung der Frage nach der Beteiligung von Heptose an der Äpfel- 
säurebildung ist auf Grund von Veränderungen der Restreduktion wegen des 
undefinierten Charakters dieser Fraktion nicht möglich. 

2. Heptose geht über Glukose in Äpfelsäure über. Dieser Vorgang würde sich 
im Prinzip nicht von unserer Vorstellung über die Zusammenhänge zwischen KH 
und Säure entfernen. Die Heptose wäre in diesem Falle als ein besonderes Sta- 
bilisierungsprodukt der KH zu betrachten, dessen Übergang in Glukose allerdings 
vorläufig noch ungeklärt bliebe. — Leider ist es uns aus äußerlichen Gründen 
zurzeit nicht möglich, diese Fragen zu entscheiden, die uns um so mehr inter- 
essieren, als sie mit einem hohen Grade von Sicherheit die Intervention von 
Heptose für die Unstimmigkeiten in unserer KH-Säurenbilanz verantwortlich 
machen dürften. 
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B. Natur der über Nacht entstehenden Säure. 

Wie schon berichtet, begnügten sich die Forscher bisher in der Haupt- 
sache mit der Bestimmung freier Karboxylgruppen, was in unseren Fällen 
mit einer Erfassung der sauren Malate identisch wäre, da freie Säure 
regelmäßig nur in sehr geringen Mengen auftritt. 

Wie aus den Arbeiten Mayers und neuerdings Benprats (1929) zu 
ersehen ist, liegt bei Bryophylium ähnlich wie bei Sempervivum fast aus- 
schließlich Äpfelsäure vor, die von verschwindenden Mengen von Bern- 
steinsäure und Spuren von Oxalsäure begleitet wird. Ein näheres Ein- 
gehen auf diese Dinge kann in Anbetracht der jüngst erfolgten Behand- 
lung durch BENDRAT hier unterbleiben. Einzig die Angabe, daß die neu- 
gebildete Säure tatsächlich Äpfelsäure ist, sollte durch einen Versuch 
fundiert werden, da diese Erscheinung ja für das Ergebnis unserer Frage- 
stellung von besonderer Wichtigkeit ist. 

Die durch den üblichen Analysengang im freien Zustande vorliegen- 
den Gesamtsäuren aus je 5 g Trockensubstanz (von Semp. glauc.) wurden 
mit Ca(OH),-Lösung titriert. Die weitgehend eingedampfte Flüssigkeit 
wurde nunmehr mit 96proz. Alkohol versetzt, wodurch das Ca-Malat als 
schneeweißer Niederschlag ausfiel, der mehrfach mit 80proz. Alkohol ge- 
waschen und schließlich über Phosphorpentoxyd getrocknet wurde. 
Unter der Annahme, daß die Monohydratform des (a-Malates ausgefallen 
ist, stimmen die titrierten Werte für die Gesamtsäuren der Abend- und 
Morgenblätter mit den Gewichten der Niederschläge gut überein: 


abends morgens 
Kubikzentimeter 2-basische mol. Säure (durch Titration) 6,00 7,63 
Kubikzentimeter 2-bas. mol. Säure (Gewicht d. Ca-Salzes) 5,82 7,39 
—3,00%  —3,15% 





Überdies stellten wir noch das Silbersalz her, das nach mehrfacher 
Reinigung einer Elementaranalyse unterworfen wurde, die folgendes Er- 
gebnis liefert : 


Äpfelsäure abends morgens 
Rss. de 1,15% 1,33% 1,30% 
D sci 13,79% 13,78% 13,91% 
EIER 22,9% 22,82% 22,91% 
Zn. 62,07% 62,07% 61,88% 


Die Äpfelsäure findet sich, wie wir seit langem wissen, nicht lediglich 
als optisch inaktives Malat in den Crassulaceen vor, vielmehr konnte fast 
stets auch optisch aktive 1-Äpfelsäure festgestellt werden. Die Unter- 
suchungen BENDRATs über den Nachtstoffwechsel von Sempervivum glau- 
cum machen es in hohem Grade wahrscheinlich, daß die Säure als 1- Apfel- 
säure entsteht; da indes die Gesamtsäurezunahme in keinem Falle durch 
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einen entsprechenden Anstieg der |- Äpfelsäure gedeckt wurde, lag die An- 
nahme nahe, daB hier infolge eines dynamischen Gleichgewichtes eine In- 
aktivierung des optisch aktiven Säureanteils erfolgt. Die Befunde heben 
erneut die bedeutende Rolle hervor, die PASTEUR den asymmetrischen 
Stoffen zuerkannt hat, welche es ausschlieBlich sind, die in der Natur 
primar entstehen und bei allen physiologisch wichtigen Stoffumwandlun- 
gen auftreten. BENDRATs Angaben konnten gelegentlich anderer Ver- 
suche nachgeprüft und vollauf bestätigt werden. (Vgl. Tabelle 7.) 


Tabelle 7. Bewegung der optisch-aktiven Säure über Nacht. 





ccm mol. Gesamt-Säure auf + in % |cem mol. optisch-aktive Säure | + in % 
1 g Trocken-Gewicht von K auf 1 g Trocken-Gewicht von K 














80. Bryophyll. cal. 31. VIIL./1. IX. 1929. 16.30—9.30 Uhr ältere abgeschn. Blatter. 
KV 1,31 | 0,142d 
VIV 2,31 +76% 0,2351 | +265% 
49. Bryophyll. prol. 14./15. VII. 1929 abgeschn. ausgewachs. BL. 18.30—10.00 Uhr. 
K 0,99 0,1051 
V | 1,71 | +73% 0,1181 +12,3% 
39. Bryophyll. prol. 4./5. VII. 1929 abgeschn. mittelalte Bl. 17.00—9.00 Uhr. 
K | 0,96 | 0,0821 | 
V 1,39 +44,7% 0,246 1 
38. Bryophyll. cal. 4./5. VII. 1929 abgeschn. mittelalte Blatter. 17.30—9.00 Uhr. 














K | 0,72 0,0401 

Vv 1,46 + 103% 0,0901 +125% 
83. Bryophyll. cal. 1./2. IX. 1929 abgeschnittene Blatter. 16.30—9.00 Uhr. 
K 1,58 0,104.4 

v 2,47 +56% 0,4701 





Säurebildung und innere Faktoren. 
Blattalter. 

Die neueren Arbeiten über bestimmte Stoffwechselreihen lassen er- 
kennen, daß unter den inneren Faktoren, die in einer Pflanze den Ablauf 
des stoffwechselphysiologischen Geschehens bestimmen, unstreitig der 
Entwicklungszustand eines Organes zu denjenigen gehört, welche die bio- 
chemischen Vorgänge am tiefgreifendsten beeinflussen. Neben den inter- 
essanten Verhältnissen, wie sie BENDRAT an Sempervivum glaucum über 
die Leitungsvorgänge zwischen Blättern verschiedenen Alters und dem 
Stiel feststellen konnte, versuchten wir neue Beobachtungen über die 
Säureproduktion verschieden alter Blätter unter den gleichen Außenbe- 
dingungen zu sammeln, teils für experimentelle Informationen, teils aber 
auch, um aus der Intensität der Äpfelsäurebildung Andeutungen für den 
Ablauf des energieliefernden KH-Abbaues zu gewinnen. 
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Bryophyllum calycinum und Br. proliferum, mit denen wir unsere Ver- 
suche anstellten, zeigten insofern ein abweichendes Verhalten, als im Ge- 
gensatz zu anderen Pflanzen (auch succulenten) von den jüngeren zu den 
älteren Blättern sich titrimetrisch keine Aziditätsabnahme, sondern eine 
Zunahme ergab. Die Wahl dieser Versuchspflanzen brachte uns den un- 
% 


% 





lv 


SSSRSS 


0,70 


Z zZ zZ zZ zZ 
Blattolter: Jung L)<———>0/t U) 
Erläuterung zu Abb. 5 (Versuch 78). IK Gesamtsäure abends. J V Gesamtsäure morgens. J Z Zu- 
nahme der Gesamtsäure in Prozent von K. IIK Saures Malat abends (als Ca-Salz). ZZ V Saures 
Malat morgens. IIZ Zunahme des sauren Malates in Prozent von K. IIIK Prozentiger Anteil 
der sauren Malate an der Gesamtsäure: abends. /IIV Prozentiger Anteil der sauren Malate an 
der Gesamtsäure: morgens. IV K Neutrales Malat abends. IV V Neutrales Malat g 





schätzbaren Vörteil, bei identischen Außenbedingungen das Verhalten 
jeder einzelnen Etappe eines ganzen Entwicklungszyklus beobachten zu 

AUBERT (1892) fand bei Sedum, Crassula und Sempervivum allgemein, 
daß in den jüngsten Pflanzenteilen der Gehalt an ,,freier Säure‘ (saure 
Malate) nur sehr gering ist, daß er aber im Laufe der Entwicklung kräftig 
ansteigt und ein Maximum dann erreicht, wenn die Blätter voll ausge- 
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wachsen sind, wahrend in den ältesten Teilen wieder eine Abnahme er- 
folgt, ohne daß jedoch ihre Menge unbedeutend würde. Kraus (1886), 
der als erster den Malaten eine gesteigerte Aufmerksamkeit zuwandte, 
fand, daß diese in allen ernährungsphysiologisch wertvollen Teilen der 
Pflanze in so überaus großer Menge auftreten, wie es sonst nur bei Stoffen 
der Fall ist, die als Reservestoffe dienen. Beobachtungen über die 
Wanderung der Malate nach Orten gesteigerten Stoffbedarfes, wie auch 
wir sie anstellten, lassen die Annahme berechtigt erscheinen, daß dem 
Malat tatsächlich eine bedeutungsvolle Rolle bei den Um- und Aufbau- 
vorgängen der Crassulaceen zukommt, um so mehr als die gewöhnlich als 
Reservematerial dienenden Kohlehydrate bei dieser Pflanzengruppe in 
verhältnismäßig geringer Menge vorhanden sein sollen. Bezüglich der 
Veränderung des Malatgehaltes während der Entwicklung ergab sich, daß 
dessen Vermehrung bis zu einer gewissen Entwicklungsstufe anhält, die 
mit dem Abschluß der Hauptwachstumsperiode etwa zusammenfällt. 

Um den Anschluß an die älteren Arbeiten zu gewinnen, bestimmten 
wir in einem mehrteiligen Versuche (78), bei dem mit abgeschnittenen 
Blättern gearbeitet wurde, auch die ,,Aziditat“, die bei dem untergeord- 
neten Anteil der freien Säure an der Gesamtsäure wohl zugleich die Menge 
der sauren Malate repräsentiert (Tabelle 8, Abb. 5). 


Tabelle 8. Ansäuerung verschieden alter Blätter. 
78. Bryophyllum proliferum. 30./31. VIII. 1929. 16.30—8.30 Uhr. 
Nachttemperatur 17° (K = abends V = morgens). 











er 0 Zunahme | oom M Ber zu. %iger Anteil cem mol. 
samtsäure | °° Gesamt- 2 sauren Ma- der sauren Ma- |neutrale Ma- 
pro 1g säuré in % |resMalatpro| ].4, jn 9, | late an der Ge- |late pro 1 g 
Tr.-Gew. von K 1g Tr.-Gew. von EK samtsäure Tr.-Gew. 
VI ıK [0,9% 0,38 40% 0,57 
(alt) | V 1,64] + 72,5% 1,20] + 215% 73% 0,44 
y IK [0875 0,36 41% «= 
| V 1,55] +76,0% 1,05] + 192% 68,5% 0,50 
vi {© o.s6s 0,26 130% 0,605 
en. 1,48] + 70,0% 0,82) + 215% 55,5% 0,66 
ur [IK _ {0985 0,26 26,3% ,725 
ioe 1,65! + 66,5% 1,08] + 315% 65% 0,57 
no {€ (0225 « 0,26 28% ,665 
| Vv 1,18] + 26,8% 0,83| + 220% 70% 0,35 
I ıK (085 ~ 0,26 39,5% 395 
(jung) | V 0,77| +16,7% 0,42) + 61,5% 54,5% 0,35 

















Bei niederstem taglichen Säurestand (etwa nachmittags zwischen 16h 
und 18h) unterscheiden sich die Blätter verschiedenen A'ters nur wenig in 
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ihrem Gehalt an sauren Salzen, nur in den älteren Blättern steigt dieser 
mäßig an (etwa 50%); viel schärfer sind die Unterschiede nach Perioden 
intensiver Säurebildung, also etwa am frühen Morgen. Hier steigt die 
Kurve der sauren Salze bereits von den jüngsten Blättern an sofort sehr 
steil empor, um in alten Blättern ein Maximum zu erreichen. Schon die 
prozentuale Steigerung im Gehalt an sauren Salzen von jungen zu alten 
Blättern ist hier erheblich größer als am Abend; die größte abendliche 
Differenz wird morgens aufs Vierfache erweitert (200% statt 50%), und 
absolut ist der Säureunterschied der alten und jungen Blätter morgens 
sogar sechsmal so groß wie die Abenddifferenz ; während abends der Ge- 
halt an sauren Salzen in mittelalten Blättern denjenigen der jungen Blät- 
ter nur eben erreicht, nähert er sich morgens stark dem der alten Blätter. 
Diese Vorgänge im Säurenachtstoffwechsel der Crassulaceen sind von der- 
artigen Ausmaßen (zählen wir doch Zunahmen bis über 300%), daß sie 
bei Berücksichtigung des Zeitfaktors schwerlich von anderen physio- 
logischen Vorgängen erreicht werden. 

Der Anteil der sauren Malate am Gesamtsäuregehalt erfährt vom 
Abend zum Morgen eine beträchtliche Erhöhung ; wenn auch das Gesamt- 
malat dieselbe Bewegungstendenz aufweist, so sind doch die relativen 
Veränderungen, wenn auch bei weitem nicht unbedeutend, so doch un- 
gleich geringer. Dieser Erscheinung wird die Annahme gerecht, daß in 
den sauren Malaten die primäre Deponierungsform der Äpfelsäure vor- 
liegt, wobei wir annehmen, daß die Äpfelsäure sich sofort nach ihrer Ent- 
stehung als freie Säure mit den neutralen Malaten in ein Gleichgewicht 
setzt, das zur Bildung von sauren Malaten führt. 


coo HOOC COO - Ca - 00C! 
N 

| Ca+ —— 
# 

coo HOOC COOH HOOC 


Dieses Geschehen, fiir dessen Begriindung aller Wahrscheinlichkeit 
nach das Vorhandensein bzw. die Zuleitung nur beschränkter Kationen- 
mengen in Frage kommt, führt somit zu einer deutlichen Verminderung 
der neutralen Malate iiber Nacht; wenigstens gilt dies fiir die jungen bis 
mittelalten Blatter, in denen noch nicht jene immensen Calciummengen 
aufgespeichert sind, wie wir sie in alten Blattern antreffen. 

Während eines Entwicklungsganges steigt der prozentuale Anteil 
der sauren Malate an der Gesamtsäure (bei Betrachtung des abendlichen 
Zustandes der Blatter) in bescheidenem MaBe von den jungen zu den älte- 
ren Blättern an (von 25 auf 40%); die allerjüngsten Blätter zeigen indes 


1 Die absolute nächtliche Zunahme der Gesamtsäure errechnet sich ohne 
weiteres aus der Differenz des Abend- und Morgenwertes. Für die Berechnung 
der absoluten Zunahme an sauren Malaten ist indes zu bedenken, daß dir Bildung 
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gegenüber den nächst älteren einen nur von alten Blättern erreichten 
hohen Prozentsatz (40%), eine Erscheinung, deren Zustandekommen 
durch eine Kationenunterbilanz bedingt sein dürfte, und welche mögli- 
cherweise im Dienste der [H-]-Regulation steht. 

Die neutralen Malate reichern sich im Laufe der Entwicklung solange 
an, als das Blatt wächst; mit fortschreitendem Altern tritt wieder eine 
Verminderung ein, die durch Ableitung der Malate nach Orten gestei- 
gerter Aufbautätigkeit bedingt ist. Auf das abweichende Verhalten der 
neutralen Malate in Bezug auf die Richtung ihrer nächtlichen Schwan- 
kungen wurde bereits eingegangen. 

Das Bild, das sich für die Gesamtsäure (Malate) ergibt, wird demnach 
im wesentlichen durch die Bewegung der sauren Malate bestimmt. Wäh- 
rend der Entwicklung erfährt der Gesamtsäuregehalt der Blätter solange 
eine Vermehrung, als diese sich im Wachstum befinden, und zwar gilt 
dies sowohl bei Bezugnahme auf Morgen- als auch auf Abendwerte. Be- 
sonders auffällig ist, daß nach diesem ersten ununterbrochenen Anstieg, 
der auch noch die eben ausgewachsenen Blätter betrifft, ein deutliches 
Absinken abends, besonders aber morgens einsetzt. Erst in den älteren 
Blättern wird durch kräftige Säureproduktion dieses Absinken aufgehal- 
ten, und der Säurespiegel steigt zu einem zweiten Maximum empor. Sind 
die Blätter im Alter schließlich soweit fortgeschritten, daß der Abbau 
(bzw. Ableitung) über die Synthese herrscht, so sinkt der Säuregehalt 
endgültig, und mit dem Absterben des Blattes werden die Malate fast rest- 
los abgeleitet. Die Ursache für dieses charakteristische Absinken nach 
dem ersten Maximum, das beachtlicherweise nur die abgeschnittenen 


eines Mols sauren Malates anzeigt, daß 1 mol. neuentstandene Säure sich mit 
1 mol. schon vorhandenen neutralen Malates umgesetzt hat. Die faktische Zu- 
nahme an Äpfelsäure ist also nur halb so groß, wie sie durch den Anstieg der 
sauren Malate vorgetäuscht wird. 








COO - Ca - 00C coo 
à * vorhanden 
Ca 
# (abends) 
COOH HOOC Coo 
COOH : 
neugebildet 
(nachts) 
COOH 
COO - Ca - 00C COO : Ca - OOC 
vorhanden 
(morgens) 
COOH HOOC COOH HOOC 


Planta Bd. 15. 39 














+330% 
+ 580% 
+420% 
+160% 


in % von K 


Zunahme der 


pro jder Gesamtsäurelaktive Säure pro opt.-akt. Säure 





1 g Trock.-Gew. 
0,290 d 
0,33 1 
0,126 d 
0,61 1 
0,126 d 
0,207 d 
0,66 1 
0,047 d 
0,1221 

Ansäuerung an der Pflanze belassener Blätter 


ccm mol. opt. 





Temperatur 17°, 


Zunahme 
+112% 
+305% 
+ 190% 
+ 110% 
+ 77% 


(Stoffleitung ermöglicht). 


in % von K 





1,43 
2,52 


16.30—9.30 Uhr. 
2,07 
1,58 


2,25 


1,20 


ccm mol. 2 bas. 
1 g Trock.-Gew. 
0,675 
0,51 
0,775 
0,89 





in % von K 
(+ 62%) 
(+ 52%) 
(+100%) 
(+ 265%) 
(+ 100%) 


Zunahme der 





ccm mol. opt.- 
0,375 d 
0,142 d 
0,198 d 
0,095 d 
0,225 d 
0,0 dl 
0,142 d 
0,235 1 
0,075 d 
0,0 di 


1g Trock.-Gew. 





Zunahme 
in % von K 
+ 62,5% 
+ 197% 

+ 80,05% 
+ 76% 
+ 55% 





12,45 
19,0 
17,7 
25,7 
16,55 


7,6 
6,4 
9,8 


Tabelle 9. 80. Bryophyllum calycinum. 31. VIII./1. IX. 1929. 
Gesamtsäure pro jder Gesamtsäurelaktive Säure pro! opt.-akt. Säure | Gesamtsäure 


cem mol. 2 bas. 
1 g Trock.-Gew. 


10,65 





V 
V 


pe 
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Blätter betrifft, könnte 
wohl durch Leitungsphä- 
nomene eine Erklärung 
finden, wobei an folgende 
Zusammenhänge gedacht 
wird: Wachsende Blätter 
sind im Gegensatz zu aus- 
gewachsenen Blättern in 
Bezug auf ihre Ernährung 
nicht rein autotroph. Die 
den aufbauenden Zonen 
benachbarten Teile der 
Pflanze werden in beson- 
derem Maße zur Stoff- 
lieferung herangezogen. 
Diese geht auch am Tage 
vor sich, wobei vor allem 
eine Ableitung von neu- 
gebildeten KH in den 
Stamm und in die jungen 
Organe stattfinden wird, 
so daß die liefernden Blät- 
ter gegenüber den vorher- 
gehenden und folgenden 
Blättern einen relativ nie- 
drigen KH-Stand aufwei- 
sen werden, was sich bei 
dem bestehenden geneti- 
schen Zusammenhang von 
Äpfelsäure und KH in ei- 
ner verminderten Bildung 
der ersteren auswirken 
muß. Für diese Ansicht 
einer täglichen Ableitung 
überschüssiger KH nach 
dem Stamm und deren, 
vor allem nächtlicher, Zu- 
leitung nach den Verbrau- 
chsorten spricht schließ- 
lich, wovon wir uns in ei- 
nem besonderen Versuche 
(80) überzeugen konnten, 
auch die ungleich stärkere 
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Ansäuerung der angeschlossenen gegenüber den abgeschnittenen Blättern, 
und zwar werden hiervon, die ältesten Blätter ausgenommen, alle Blatt- 
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Blaholter Jung I) <> ah (Y) 
Abb. 6 (Versuch 80). Erläuterungen : 


IK Gesamtsäure abends. 
IV Gesamtsäure morgens. 


IZ G t hme in Prozent von K ; Nächtliche Ansäuerung abgeschnittener Blätter, 





IoK optisch-aktive Säure: abends | 

IoV optisch-aktive Säure: morgens 

IIK Gesamtsäure abends 

IIV Gesamtsäure morgens | 

1IZ Gesamt h in Prozent von K 
IIoK optisch-aktive Säure: abends | 
IIoV optisch-aktive Säure: morgens 


Nächtliche Ansäuerung an der Pflanze belassener 
Blätter. 





alter betroffen (BENDRAT fand für die ältesten angeschlossenen Blätter 
sogar eine starke nächtliche Ableitung) (Tabelle 9, Abb. 6). 
Besonders deutlich wird dieses unterschiedliche Verhalten der ange- 
schlossenen und abgeschnittenen Blätter für die optisch aktive Säure. Im 
39* 
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Laufe der Entwicklung tritt eine allmähliche Inaktivierung der aktiven 
Säure ein, so daB bei den ältesten Blättern nur geringe Mengen sich vor- 
finden, während, im Gegensatz zu den Befunden BENDRATS an Semp. 
glauc., in den jüngsten Blättern von Bryophyllum calycinum relativ be- 
trächtliche Mengen entweder von l- oder auch d-Säure angetroffen wur- 
den. Vom Abend zum Morgen zeigt sich auch hier wieder ein deutlicher 
Anstieg der 1-Äpfelsäure bzw. eine Abnahme der d-Säure, was zur Deu- 
tung Anlaß gab, daß die Äpfelsäure als 1-Säure entsteht. Hierbei zeigte 
sich nun, daß in den angeschlossenen Blättern eine enorme Anhäufung 
von l-Säure stattfindet, die bei den abgeschnittenen Blättern bei weitem 
nicht erreicht wird. Im Sinne obiger Annahme muß für diese erhöhte 
Bildung eine nächtliche Zuleitung von Muttersubstanzen der Äpfelsäure 
aus dem Stamm verantwortlich gemacht werden. 


Säurebildung und äußere Faktoren. 
1. Temperatur. 

Gemäß physikalisch-chemischen Gesetzen müßte mit zunehmender 
Temperatur ein Anstieg des Gehaltes an Äpfelsäure (,‚Azidität‘‘) erfolgen. 
Der Befund jedoch, daß das Maximum der Äpfelsäurezunahme bei einer 
relativ niederen Temperatur liegt, tiefer als das Optimum jedes anderen 
bekannten Lebensvorganges, führte zu der Annahme, daß mit steigender 
Temperatur ein immer mehr hervortretender Säureabbau der Ansäuerung 
entgegenwirkt. Solange es nicht gelingt, die beiden Vorgänge der Säure- 
bildung und des Abbaues im einzelnen weitgehend zu beeinflussen, muß 
uns die wahre Lage beider Kurven bzw. deren Maxima unbekannt bleiben, 
und wir müssen uns damit bescheiden, die Resultante beider zu ermitteln, 
d.h. also den Verlauf der An- bzw. Absäuerung. 

Soweit hierüber Untersuchungen vorliegen, wurde von nahezu allen 
Forschern wiederum lediglich die ‚„Azidität‘‘ berücksichtigt und für das 
Maximum der Ansäuerung Temperaturen von 12—14° angegeben (WAR- 
BURG 1888, Puryewrrscx 1893 u. a.). RicHarps (1915) konnte nun an 
Opuntia versic. zeigen, daß für eine Festlegung dieses Maximums die 
Dauer der Verdunkelung eine besondere Berücksichtigung erfahren muß, 
da es sich erwies, daß die Zeitspanne, die bis zum Erreichen der für eine 
bestimmte Temperatur maximalen Säureanhäufung notwendig ist, stark 
von der Temperatur abhängt. Im allgemeinen wurde sie um so kürzer 
befunden, je höher die Versuchstemperatur war. Auch meines Erachtens 
erklärt sich dieses Verhalten dadurch, daß bei einer niederen Temperatur 
die Säure zwar langsam gebildet wird, deren Zersetzung aber noch lang- 
samer vonstatten geht, woraus sich eine Ansäuerung ergibt. Bei steigen- 
den Temperaturen tritt diese Ansäuerung anfangs noch stärker hervor, 
wodurch ein hoher Säurestand noch rascher erzielt wird, als es bei niede- 
ren Temperaturen der Fall sein kann. Dieser maximale Säurespiegel ist 
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dadurch charakterisiert, daB infolge allmählicher Erschépfung der ver- 
fügbaren KH-Reserven die Säurebildung abgebremst wird. Unter- 
stützt wird diese Bremswirkung durch eine mit der Temperatur fort- 
schreitende Intensivierung der Abbautätigkeit, die méglicherweise noch 
durch eine mit der Säurebildung verbundene p,-Senkung begünstigt wird 
(im Sinne einer Selbstregulation). — Zu bemerken ist noch, daß RicHARDS 
die absolute maximale Ansäuerung bei 7° feststellte, die aber erst nach 
96 Stunden erreicht war — Befunde, die im Widerspruch zu den Angaben 
von DE VRIES (1884) stehen. Wurden die Versuchspflanzen dagegen bereits 
nach 18 Stunden analysiert, einer Zeitspanne also, in der sich die allnächt- 
liche Ansäuerung vollzieht, so fand sich das Maximum der Ansäuerung 
bei 20°, beträchtlich höher demnach als die Arbeiten des vergangenen 
Jahrhunderts angeben. 

Da wir wissen, daß die Betrachtung lediglich des titrierbaren Anteils 
der Pflanzensäfte und Extrakte kein vollständiges Bild vom Geschehen 
im Säurehaushalt zu liefern vermag, mußte naturgemäß auch hier sich 
unser Bestreben darauf richten, die Gesamtmalate zu erfassen. Angaben, 
die sich in der vorzüglichen Arbeit von Kraus (1886) über den Stoffwech- 
sel der Crassulaceen finden, ließen schon erkennen, daß die Temperatur- 
kurve der Ansäuerung bei Bezugnahme auf die Malate ein anderes Bild 
liefern muß, und zwar erschien das Maximum der Ansäuerung deutlich 
nach höheren Temperaturbereichen verschoben. Die Besonderheit dieser 
Erscheinung besteht also darin, daß bei höheren Temperaturen, bei denen 
in den meisten Fällen bereits eine Abnahme (bzw. eine verminderte Bil- 
dung) an ‚freier Säure‘ (saure Salze!) gefunden wurde, eine außer- 
ordentliche Begünstigung der Malatbildung zu verzeichnen war, ,,. . . daß 
erhöhte Temperatur die Bindung der Äpfelsäure an Kalk begünstigt, kann 
demnach kein Zweifel sein“ (Kraus). Bei der Deutung dieser Erschei- 
nung als auf Neutralisationsphänomenen beruhend, bleibt indes die für 
uns wesentlichere Frage offen, ob es sich hier lediglich um eine Neutralisa- 
tion handelt, die sich in einer Verschiebung der beiden Fraktionen (freie 
Säure, saures Salz — neutrales Salz) auswirkt, wobei die Gesamtmenge an 
Säure aber durchaus keine Wandlung zu zeigen braucht, oder ob es sich 
tatsächlich um eine verstärkte Säurebildung bei erhöhter Temperatur 
handelt. Die Ergebnisse unserer Versuche (66, 67, 63, 62, 60, 90, 94, 144), 
für deren Anstellung und Durchführung das bei den Untersuchungen über 
den Zusammenhang des Äpfelsäure- mit dem KH-Stoffwechsel (S. 580) 
Gesagte gilt, und bei denen auf eine Erfassung der Gesamtsäure Wert 
gelegt wurde, lassen nun keinen Zweifel darüber bestehen, daß in der Tat 
bei ungefähr 200 in Bezug auf die Gesamtsäure ein deutliches Maximum 
der Ansäuerung besteht. (Eine engere Begrenzung dieses Kardinalpunk- 
tes wurde nicht angestrebt.) 

Die oben angeschnittene Frage ist indes mit dieser Erkenntnis noch 
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nicht endgültig gelöst, da es zu mindenstens denkbar ist, daß bei Erhö- 
hung der Temperatur der von KRAUS behauptete, in diesem Zusammen- 
hang allerdings chemisch nicht recht verständliche ,,Neutralisationsvor- 
gang“ gefördert wird und in derselben Richtung wirkt. Wir stellten des- 
halb mit Sempervivum glaucum einen weiteren Versuch an (147) (Abb. 7), 
bei dem sowohl die Bewegung der Gesamtsäure als auch diejenige der 
sauren Salze bei verschiedenen Temperaturen verfolgt wurde. Bei Semp. 
glauc. übertrifft das neutrale Salz stets die Menge des sauren Salzes um 
ein Mehrfaches. Bei einer Säureneubildung ist deshalb zu erwarten, daß 
unter der Voraussetzung einer verhinderten Zuleitung weiterer verfüg- 
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barer Kationen (wie es bei uns der Fall war) sich die entstehende freie 
Säure mit dem neutralen Salz umsetzt. Die Kurve des sauren Salzes 
würde dann solange ansteigen, als die Gesamtsäure zunimmt. Ein Blick 
auf die nebenstehende Abbildung zeigt indes, daß dieses erwartete Ver- 
halten der sauren Salze nicht eintrat: Während die Kurve der Gesamt- 
säure zwischen 10 und 20° einen kräftigen Anstieg zeigt, um nach Über- 
schreiten des’ Maximalpunktes zu fallen, nimmt die Menge der sauren 
Salze bereits von 10° an (der niedrigsten untersuchten Temperatur) kon- 
tinuierlich ab. Der für diesen Sachverhalt von Kraus ausgesprochenen 
Annahme können wir uns kaum anschließen, da sie uns chemisch nicht 
genügend begründet erscheint. Wir müssen deshalb das Ergebnis anderer 
in dieser Richtung anzustellender Versuche abwarten, bevor wir zu dieser 
Erscheinung. endgültig Stellung nehmen. 
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2. Sauerstoffpartialdruck. 

WARBURG (1888), PuRJEWITScH (1892) u.a. machten auf die Kor- 
relation aufmerksam, die zwischen Säure- und Gasstoffwechsel besteht. 
WARBURG vor allem wies darauf hin, daß in diesem gesetzmäBigen gegen- 
sätzlichen Verhalten zwischen Säureproduktion und Atmungsquotienten 
nicht ein zufälliger Parallelismus der Erscheinungen, sondern eine Kausa- 
lität vorliegt. Die Annahme, daß zwischen dem Verbrauch dieses Ex- 
trasauerstoffes (der also nicht in Form von CO, sogleich wieder erscheint) 
und der Säurebildung ein kausaler Zusammenhang existiert, gewann noch 
weitere überzeugende Beweismomente, als man die Aziditätszunahme im 
O,-freien Raume untersuchte: Wie es die Theorie verlangte, wurde die 
Ansäuerung weitgehend eingeschränkt. (Die Gründe dafür, daß auch im 
praktisch O,-freien Raum keine völlige Sistierung der Ansäuerung ein- 
tritt, wollen wir unten erörtern.) 

Diese Feststellungen bezogen sich lediglich auf die sauren Salze und 
die geringen Mengen freier Säure. Nun aber stellte BENDRAT (1929) auf 
Grund ihrer Untersuchungen über das Verhalten der Gesamtsäure die 
Behauptung auf: ,, Die tatsächlichen Säureschwankungen haben das völ- 
lig gleiche Ausmaß bei Luftzutritt sowohl wie bei Luftabschluß, die Säure- 
bilanz bleibt dieselbe, nur der Anteil der Komponenten erscheint ver- 
ändert.‘ Dieses letztere Ergebnis bestätigt indes nur soweit, als es sich 
um den titrimetrisch erfaßbaren Anteil handelt, die Befunde von War- 
BURG usw. 

Kommt diesen an Semp. glauc. gewonnenen Befunden eine Allgemein- 
gültigkeit zu, so ist mit einem Schlage der bisher für sicher erkannte kau- 
sale Zusammenhang zwischen O,-Abnahme der umgebenden Atmosphäre 
und Säureproduktion in Frage gestellt, und wir sind gezwungen, unsere 
Vorstellungen über die Art der bei der Säurebildung stattfindenden Vor- 
gänge einer gründlichen Revision zu unterziehen, über deren Richtung 
wir indes zurzeit keinerlei Angaben zu machen in der Lage wären, da es 
außerordentlich schwierig erscheint, unter diesen veränderten Voraus- 
setzungen alle beobachteten Erscheinungen in Einklang zu bringen. Eine 
Nachprüfung der BENDRATschen Angaben war deshalb dringend erfor- 
derlich. 

Zur Technik der Versuche selbst sei bemerkt, daß wir uns bei der Trag- 
weite der in Erwartung stehenden Ergebnisse von der unzweckmäßigen 
Versuchsanordnung BENDRATs abwandten, den O,-Abschluß also nicht 
durch einen Vaselineüberzug zu erreichen versuchten, sondern dadurch, 
daß wir die Blätter in O,-freie Räume brachten. Zu diesem Zwecke wur- 
den die mit den abgeschnittenen Blättern beschickten Gefäße bis auf 
wenige Zentimeter Hg-Druck ausgepumpt und mit Wasserstoff, den wir 
einer Bombe entnahmen, gefüllt. Um den Sauerstoffgehalt der Atmo- 
sphäre auf ein Minimum herabzudrücken, wurde das gleiche Verfahren 
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nochmals angewandt, doch wurde der Wasserstoff für die zweite Füllung 
mit alkalischer Pyrogallollésung gewaschen. Wir glauben hierdurch die 
O,-Freiheit des Mediums im Rahmen des Erreichbaren hergestellt zu 
haben. Um Leitungsvorgänge auszuschalten, verwendeten wir auch hier 
abgeschnittene Blätter (Blatthälften). Die Versuchstemperaturen be- 
wegten sich zwischen 14 und 20° (vgl. folgende Tabelle 10). 


Tabelle 10. Säureproduktion bei verminderter O,-Tension. 





pro 1g ccm mol. Säure | Zunahme in % | ccm mol. Säure Zunahme in % 
Tr.-Gew. (normal) von K (— 0.) von K 

















40. Bryophyllum calycinum. 5./6. VII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. Temperatur 14). 











K (abends) 0,67 (0,67) 
V (morgens) 1,40 + 109% 0,66 — 1,5% 
3. Sempervivum gl . 17./18. IV. 1929. 
K 1,52 1,77 
V 1,77 + 29,5% 1,91 + 8% 
31. Sempervivum glaucum. 20./21. VI. 1929, 18.00—10.00 Uhr. Temp. 17.0 
K 1,12 1,16 
V 2,14 + 91,5% 1,73 + 49% 
105. Bryophyllum calycinum. 5./6. XI. 1929, 16.00—9.00. 
K 0,85 (0,85) 
V1 1,10 + 29,5% 
v2 | 1,45 + 71% 1,18 + 38,5% 





132. Opuntia camanchica. 28./29. VI. 1930, 18.00—9.00 Uhr. Temperatur 20°. 





Br ccm mol. Rest- 














Zunah säure (Gesamt- Zunah 
Ozalsäure Be säure—Oxalsäure) FE 
K 0,20 0,24 
V, (normal) 0,27 + 35% 0,45 + 88% 
V, (— 0) 0,25 + 25% 0,39 + 63% 





Wie WARBURG für die titrimetrische Azidität fand, können auch wir 
auf Grund mehrerer Versuche in Bezug auf die Gesamtsäure sicher be- 
haupten, daß bei größtmöglichem O,-Entzug die Säurebildung entweder 
stark gehemmt (Versuch 3, 31 und 105) oder sogar eingestellt wird (Ver- 
such 40). Die Versuche zeigen indes auch, daß eine Ansäuerung, wenn 
auch in beschränktem Maße, auch bei Entzug des Luftsauerstoffes vor 
sich geht. Diese Befunde sind indes kaum gegignet, die Annahme eines 
obligaten O,-Verbrauches bei der Säurebildung zu widerlegen. Eine plau- 
sible Erklärung dieser Diskrepanz erscheint uns mit Hilfe der modernen 
Theorien der biologischen Oxydation durchführbar. 
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Die Herstellung eines oxydierten Körpers wird nach der heutigen, 
wohlbegründeten Auffassung weniger durch einen direkten Angriff und 
Anlagerung von Sauerstoff erreicht, vielmehr nimmt man an, daß dieser 
im Vorgange einer Oxydoreduktion entsteht; eine der Vorstufen der 
Äpfelsäure würde dabei nach vorheriger Wasseranlagerung eine Dehydrie- 
rung erfahren, während die andere Komponente des gekoppelten Systems 
als H,-Akzeptor (PALLADINS Atmungspigment) fungierte, der nach seiner 
Hydrierung auf Kosten des Luftsauerstoffes durch Peroxydase wieder 
oxydiert wird. Die H,-Akzeptoren regenerieren sich auf diese Weise voll- 
kommen und können bei der Oxydation weiterer Substanzmengen erneut 
wirksam sein. Es ergibt sich somit, daß eine Oxydation in erster Linie 
an das Vorhandensein von H,-Akzeptoren gebunden ist, und daß deshalb 
eine Oxydation im O,-freien Raum unter der Voraussetzung wohl mög- 
lich ist, daß genügende Mengen eines H,-Akzeptors verfügbcr sind. Da 
es PALLADIN in der Tat gelungen ist, die allgemeine Verbreitung phenol- 
artiger Körper, die zu diesen Umwandlungen fähig sind, festzustel- 
len, können wir wohl mit einer oxydativen Entstehung der Äpfelsäure 
rechnen, ohne daß eine entsprechende Menge Luftsauerstoff zur Ver- 
fügung steht. Zugleich geht aber daraus hervor, daß die Menge der vor- 
handenen H,-Akzeptorensubstanz für die Ansäuerung als ein begrenzen- 
der Faktor anzusehen ist. Nach Maßgabe des Vorhandenseins bestimm- 
ter Mengen solcher chinonartiger Körper werden wir also unter anaeroben 
Verhältnissen wohl eine Ansäuerung finden, deren Ausmaß aber nicht 
größer sein wird, als es unter normalen Bedingungen erreicht wird, 
wo durch fortlaufend ermöglichte Regeneration der verbrauchten H,- 
Akzeptoren die Begrenzung der Säurebildung anderen Faktoren zufällt. 

Unter diesen Gesichtspunkten betrachtet, fügen sich die BENDRAT- 
schen Ergebnisse ohne weiteres in den Rahmen der bisherigen Vorstellung 
ein: Prüft man nämlich das Ausmaß der Säureproduktion in den Ver- 
gleichsversuchen unter normalen Sauerstoffverhältnissen, so zeigt sich, 
daß dieses gegenüber den sonst bei Crassulaceen aufgefundenen, außer- 
rodentlichen Schwankungen auffällig gering ist, so daß wir kaum in der 
Annahme fehl gehen, daß die Oxydationsleistung, die zur Bildung jener 
Säuremengen erforderlich war, auf die Beteiligung vorhandener H,-Ak- 
zeptorsubstanz zurückzuführen ist. 


3. Blausäurevergiftung. 

Ein Oxydationsvorgang kommt nicht nur dadurch zum Stillstand, 
daß man den Sauerstoff entzieht, sondern gleichfalls durch eine Störung 
des O,-Überträgersystems. Der bekannteste Eingriff dieser Art ist die 
Blockierung der aktiven Oberflächen mittels Blausäure. Auch diese 
zweite Art der Beeinflussung des Oxydationsvorganges führt zu einer 
deutlichen Hemmung bzw. Einstellung der Äpfelsäurebildung (Tabelle 11), 
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Tabelle 11. Einfluß der Cyan-Vergiftung auf die nächtliche Säurebildung. 


K v K v 
(normal) (normal) (HCN) (HCN) 
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31. Sempervivum glaucum. 20./21. VI. 1929. Angesetzt: 18.00 Uhr, abgebrochen: 
10.00 Uhr. Nachttemperatur 17°; 7 mg KCN auf 200 cem. 
Gesamtsäure pro 1 g Trocken- 

nS ate Ge ste 1,12 2,14 1,06 1,13 
% Zumahme........ +91,5% +6,6% 
41. Bryophyllum proliferum. 5./6. VII. 1929, 18.00—9.00 Uhr; über Nacht 14°. 
Mittelalte Blatter. 0,1 g KCN auf 5 Liter. 

















Gesamtsäure pro 1 g Trocken- 
CR din. li ROO 4 1,06 1,41 1,06 1,02 
% Zunahme . . . . . . .. +33,0% — 3,5% 





was uns als weiterer Beweis für die oxydative Natur dieses Vorganges er- 
scheint. 

Die angewandten HCN-Konzentrationen bewegten sich zwischen 
0,003—0,002 mol. HCN/pro Liter. Höhere Konzentrationen riefen in 
kurzer Zeit tödliche Schädigungen hervor, die sich u. a. darin äußerten, 
daß die Blätter die charakteristische oliv-gelbbraune Färbung des Phä- 
ophytins annahmen, und daß Zellsaft aus den Schließzellen austrat. 


4. Narkose. 

CL. BERNARD konnte feststellen, daß in narkotisierten Keimlingen die 
synthetischen Vorgänge stark gehemmt oder verhindert wurden, die ab- 
bauenden aber weiterliefen. Auf Grund späterer Beobachtungen muß 
angenommen werden, daß diesem Befunde BERNARDSs eine allgemeinere 
Gültigkeit zukommt. 

Es lag nahe, die Narkose auch im Zusammenhang unserer Unter- 
suchungen zu benutzen, konnte es doch mit ihrer Hilfe gelingen, Ant- 
wort auf die Frage zu erhalten, ob die Äpfelsäurebildung tatsächlich, 
wie bisher angenommen wurde, in einer fortlaufenden Stufenfolge 
von Abbauvorgängen liegt, oder ob dieser dissimilatorische Vorgang an 
irgendeiner Stelle von einer gegensinnigen Synthese unterbrochen wird, 
was bei Narkose klar in einer Hemmung der Säurebildung zum Ausdruck 
kommen müßte. Es erübrigt sich, an dieser Stelle auf die Bedeutung des 
Entscheides dieser Frage für unsere Vorstellungen über den Mechanismus 
der Äpfelsäurebildung einzugehen, da wir dies weiter unten im Zusam- 
menhang mit anderen beobachteten Erscheinungen zu tun gedenken. 

Der oben angedeuteten Auswertung der auf diese Weise gewonnenen 
Ergebnisse stehen indes einige Bedenken entgegen. Bekanntlich macht 
sich die Wirkung der Narkose nicht allein in einer Hemmung der Syn- 
these bemerkbar, sondern, wie Untersuchungen NEUBERGS zeigen, wer- 











Beitrag zur Kenntnis des Säurestoffwechsels succulenter Crassulaceen. 605 


den auch einige Zymaseteilsysteme entscheidend beeinflußt; weiterhin 
erfahren aber auch die Oxydationsvorgänge durch Narkose eine spezi- 
fische Hemmung (IRWING 1911), so daß wir in der Beurteilung der Wir- 
kung der Narkotika bei den zahlreichen Fällen von oxydativer Synthese 
außerordentlich vorsichtig sein müssen. Wie wir oben nachweisen konn- 
ten, ist mindestens eine Phase der Äpfelsäurebildung eine Oxydation. 
Falls die Äpfelsäurebildung überhaupt synthetisch verläuft, ist damit von. 
vornherein die Möglichkeit gegeben, daß dieser oxydative Teilvorgang 
mit dem synthetischen Abschnitt der Äpfelsäurebildung gekoppelt ist. 
Wenn daher eine Hemmung der Säurebildung durch Narkotika beob- 
achtet wird, kann nicht ohne weiteres angenommen werden, daß es tat- 
sächlich eine Synthese ist, die als solche gehemmt ist, vielmehr könnte 
diese Hemmung auch nur dadurch bedingt sein, daß die oxydative Wei- 
terverarbeitung jenes Intermediärproduktes zu Äpfelsäure unterbunden 
ist. Hierzu ist nun zu bemerken, daß die Oxydationsvorgänge wohl gegen 
eine Strukturzerstörung außerordentlich empfindlich sind, daß sie aber 
im Verhältnis zu den eigentlichen synthetischen Prozessen durch Außen- 
bedingungen viel schwerer zu beeinflussen sind. Bei den von uns angewand- 
ten Konzentrationen des Narkotikums ist damit zu rechnen, daß die Nar- 
kose sich nicht in einer Hemmung, sondern eher in einer leichten Steige- 
rung der Oxydationsfähigkeit der Gewebe auswirkt (IRwING 1911), eine 
Erscheinung, die ja bei minimaler Konzentration sonst stark schädigen- 
der Stoffe bekannt ist. Schließlich sind auch die Befunde Astrucs ge- 
eignet, darzutun, daß es sich bei dem Einfluß der Narkotika auf die 
Säurebildung nicht um die spezifische Hemmung eines Oxydationsvor- 
ganges handelt, da er nachweisen konnte, daß bei bestimmten Konzen- 
trationen des Narkotikums wohl eine deutliche Beeinflussung der Säure- 
bildung zu verzeichnen war, daß jedoch die Atmung (als typischer Oxy- 
dationsvorgang) entweder keine oder nur eine geringe Hemmung aufwies 
(gemessen an der O,-Aufnahme). 

Unsere Versuche wurden mit Blatthälften mittelalter Blätter angestellt, die 
sich auf feuchtem Filtrierpapier unter großen Glasglocken (5—8 Liter) befanden. 
Die ertragbare Konzentration des Narkotikums, das in allen Fällen Chloroform- 
dampf war, wurde in Vorversuchen ausprobiert und belief sich auf 0,5—0,7 ccm 
Chloroform pro 5 Liter. Schädigungen, die mit den durch HCN-Überdosierung 
erzielbaren durchaus vergleichbar gewesen wären, wurden in unseren Versuchen 


nicht beobachtet, zumal wir nie bis an die Grenze der eben noch ertragbaren 
Chloroformkonzentration gingen (Tabelle 12). 


Unsere Versuche zeigen nun klar, daß die Säurebildung in Narkose 
eine deutliche Hemmung erfährt. Sie bilden somit eine notwendige Er- 
gänzung der Versuche Astrvos, der das gleiche Verhalten für die Bewe- 
gung der titrimetrischen Azidität festgestellt hat. 

Bevor wir uns mit einer Darstellung unserer Anschauung bezüglich 
des Mechanismus der Säurebildung befassen, ziehen wir es zunächst vor, 
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Tabelle 12. Einfluß der Narkose auf die nächtliche Ansäuerung. 




















K v K v 
normal normal Narkose Narkose 
31. Sempervivum glaucum. 20./21. VI. 1929. Temperatur 15° über Nacht. 0,20 ccm 
Chloroform auf 2 Liter. 

com mol. Gesamtsäure auf | g 

Trockengewicht. ..... 1,12 2,14 1,09 1,81 
Zunahme in % des Abendwer- 

WG od) lsd prs! re + à + 91,5% +66% 





40. Bryophyllum calycinum. 5./6. VII. 1929. Temperatur 14° iiber Nacht. 17.00 
bis 9.00 Uhr. 0,50 ccm Chloroform auf 5 Liter. 











cem mol. Gesamtsäure auf 1 g 
Trockengewicht. . . . . . 0,67 1,40 0,67 0,88 
Zunahme in % des Abendwer- 

CRE PPT EE, + 109% +31,5% 
3. Sempervivum glaucum. 17./18. IV. 1929, 16.00—8.00 Uhr. Temp. 16°. 0,05 com 
Chloroform auf 250 ccm. 

com mol. Gesamtsäure auf 10 g 

Frischgewicht ...... 3,45 4,50 3,0 3,65 
Zunahme in % des Abendwer- 

ii ces sda cs +30% +21,5% 
7. Sempervivum glaucum. 10./11. IV. 1929, 16.00—9.00 Uhr. Temp. 16°. 0,05 ccm 

Chloroform auf 250 ccm. 

ecm mol. Gesamtsäure auf 10 g 

Frischgewicht . . . . . . 3,00 3,90 3,5 3,95 
Zunahme in % des Abendwer- 

OS aa à +31% +12,8% 








die Säureabbauvorgänge zu studieren, da uns aus diesen wesentliche Hin- 
weise für den Ablauf des Säurebildungsvorganges erstehen. 


5. Säureabbau. 
A. Natur der über Tag verschwindenden Säure. 

a) Auf Grund seiner Versuche mit Bryophyllum calycinum und Crassula 
arborescens konnte MAYER (1878) die Behauptung aufstellen, daß einer 
der sauerreagierenden Stoffe, welche in lebenden Crassulaceenblättern 
während der Insolation verschwinden, eine Iso- Äpfelsäure sei. Während 
FRANZEN u. OSTERTAG (1922) die Angaben, welche MAYER über die be- 
sondere Art der vorliegenden Äpfelsäure machte, richtigstellten, glauben 
wir mit dem Befund, daß die vorhandene Gesamtsäure morgens und 
abends von gleicher, der Äpfelsäure entsprechender chemischer Zusam- 
mensetzung ist, den Nachweis erbracht zu haben, daß es bei Sempervivum 
tatsächlich die Äpfelsäure, und nur diese ist, welche in der Nacht gebildet 
wird und am Tag verschwindet. 
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b) Bei der Betrachtung des Säurebildungsvorganges wurde weiterhin 
dargetan, daß die Äpfelsäure als 1-Form entsteht und dann eine teilweise 
optische Racemisierung erfährt. In entsprechender Weise finden wir 
auch an den Säureabbauvorgängen die 1-Säure außerordentlich stark be- 
teiligt. Es sei an dieser Stelle nochmals darauf hingewiesen, daß die 
Äpfelsäure vorwiegend in ihrer 1-Form die charakteristischen Verände- 
rungen im Verlaufe des stofflichen Geschehens in der Pflanze erleidet. 
Analytische Daten als Belege für das Gesagte finden sich vor allem bei 
den Versuchen 59, 79, 82, 84 und 92. Überall ist die Abnahme der Ge- 
samtsäure mit einem auffälligen Verbrauch an 1-Apfelsiure verbunden, 
der häufig so groß wird, daß sogar deren Anteil an der racemischen Säure 
abgespalten wird und dem Abbau anheim fällt. In zahlreichen Fällen 
konnten wir dabei das erstmalig von BENDRAT beobachtete Auftreten von 
d-Äpfelsäure konstatieren, die nach unserer Vorstellung bei der Aufspal- 
tung der inaktiven Form zurückbleibt, da sie ungleich schwerer in den 
Stoffwechsel einbeziehbar zu sein scheint als die 1-Form. 


B. Bedingungen der Absäuerung. 


Wenden wir uns nunmehr den Ursachen zu, die einen Säureabbau 
hervorrufen, sobald die inneren Bedingungen dazu in der Pflanze gegeben 
sind. Zwei Ansichten lassen sich dabei herausstellen: 

1. Entsprechend der These, daß die Säurebildung durch typische Man- 
gelerscheinungen bedingt ist, muß dieser Vorgang dadurch, daß man 
diese Spannungen beseitigt, zum Stillstand kommen und schließlich einem 
Abbau der liegengebliebenen Intermediärprodukte Raum geben. Im Mi- 
nimum können dabei verschiedene Faktoren sich befinden: entweder sind 
es eine ungenügende O,-Versorgung, eine niedere Temperatur oder allge- 
mein eine relativ geringe Intensität des Stoffwechsels (WARBURG). 

2. Die andere Ansicht sieht in dem Auftreten eines neuen Faktors, des 
Lichtes, die Ursache für einen Abbau der Pflanzensäuren. 

Im folgenden wollen wir betrachten, inwieweit diese Vorstellungen 
geeignet und hinreichend sind, die häufig beobachtete Tatsache einer fak- 
tischen Säureabnahme zu erklären, wobei wir darauf Wert legen, daß die 
angegebenen „Ursachen“ die Forderung einer Allgemeingültigkeit erfül- 
len. Am markantesten ist, wie schon lange bekannt, eine Absäuerung 
durch Belichtung bei nicht allzu tiefer Temperatur zu erzielen. Es ist 
wenig verwunderlich, daß bei dem außerordentlichen Ausmaß dieses Pro- 
zesses das Licht selbst als Ursache für den Ablauf dieses Vorganges heran- 
gezogen wird. Indessen müssen wir hier wohl unterscheiden zwischen den 
Ansichten, die hierin eine primäre Wirkung des Lichtes auf die Säure selbst 
sehen, und zwischen denen, die der Belichtung nur eine mittelbare Bedeu- 
tung zukommen lassen, als einem Faktor, der den Ablauf der desmolyti- 
schen Vorgänge durch entstehende Assimilationsprodukte oder auch schon 
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durch Entfernung von CO, aus dem Reaktionsmilieu stark beeinflussen 
kann. 

a) Ein Hauptverfechter dieser ersteren rein physikalisch-chemisch 
fundierten Ansicht, die also auf die Behauptung zukommt, daB das Licht 
als solches rein photolytisch eine Zerstörung der Äpfelsäure herbeiführe, 
ist bekanntlich Spoznr (1913). Danach hat auch Neuere (1914) Vor- 
stellungen entwickelt, die auf Grund von Versuchen über die durch 
Schwermetall katalysierte Lichtzerstörung von organischen Säuren dar- 
auf hinzielen, diese photolytische Wirkung als ein biologisches Prinzip 
hinzustellen. Indessen erwecken die Ausführungen NEUBERGs den Ein- 
druck, als solle die Säurezerstörung durch Photolyse ein mehr fakultati- 
ves Geschehen darstellen, das einen auf anderer dynamischer Basis be- 
ruhenden Abbau unterstützt. Grundlegend für SPOEHRs Ansichten sind 
Versuche in vitro, die sich mit dem schon lange bekannten Zerfall der 
organischen Säuren bei Bestrahlung mit blauem (DE VRIES 1884) und 
ultraviolettem Licht befassen. Wenn SPOEHR auf Grund seiner Versuche 
zu der Ansicht gelangt, daß also wenigstens bei Kakteen von einer En- 
zymwirkung nicht die Rede sein kann, so müssen wir uns mit dieser Auf- 
fassung, die von der unseren abweicht, auseinandersetzen. 

Abgesehen davon, daß es uns außerordentlich gewagt erscheint, die 
in vitro ablaufenden, nicht fermentativen Vorgänge ohne weiteres mit 
den in der Pflanze stattfindenden zu identifizieren, müssen wir doch 
zur Klärung der Verhältnisse Vorstellungen SPOEHRs anführen, die 
in offensichtlichem Widerspruch sowohl zu den bisher vorliegenden 
Beobachtungen am Pflanzenmaterial, als auch zu anderen von ihm ver- 
tretenen Meinungen stehen. Bekanntlich führt SPOEHR, abweichend von 
NEUBERG, die photolytische Wirkung der Sonnenstrahlen auf ihren Ge- 
halt an kurzwelligen Strahlen zurück und benutzt in seinen Versuchen 
deshalb hauptsächlich als Lichtquelle eine Quecksilberbogenlampe. Wir 
müssen jedoch schon hier einwerfen, daß SPOEHR hierbei mit Intensitäten 
arbeitete, wie sie unter natürlichen Verhältnissen niemals erreicht wer- 
den; zwar würde dies nur quantitative Unterschiede betreffen, die indes 
bei extremer Gestaltung der Lichtbedingungen hinsichtlich des tatsäch- 
lich wirksamen Prinzipes bei der pflanzlichen Lichtentsäuerung zu 
schwerwiegenden Irrtümern Anlaß geben können, um so mehr, als wir 
durch die Untersuchungen METzners (1930) über das optische Verhalten 
der Pflanzengewebe im langwelligen ultravioletten Licht wissen, daß die 
fast farblos erscheinenden Zellen der Epidermis vieler grüner "Blätter 
(z. B. Sedum) das langwellige Ultraviolett vollständig absorbieren — viel 
vollkommener als selbst die diekste kutinisierte Epidermis. 

aa) Wenn SpoEHR eine Benutzung von kurzwelligen Strahlen für be- 
sonders geeignet hält und damit den natürlichen Verhältnissen entgegen- 
kommen will, so stützt er sich dabei auf eine mißverstandene Ansicht von 
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Kraus. SPOEHR schreibt: „Wie schon aus den Versuchen von Kraus 
hervorgeht, sind es die blauvioletten Strahlen, welche die Zersetzung der 
Äpfelsäure in den Pflanzen verursachen.“ Tatsächlich sollen aber die 
Versuche von Kraus gerade das Gegenteil beweisen. S. 435 ist bei Kraus 
(1886) zu lesen: „Übrigens folgt der Entsäuerungsvorgang in diesem Ver- 
halten einfach nur der allgemeinen Regel, daß chemische Prozesse in der 
Pflanze nicht von den sogenannten chemischen, sondern den leuchtenden 
Strahlen begünstigt werden.‘ Zu entsprechenden Ergebnissen gelangte 
WARBURG, der im blauen Lichte eine überaus starke Verzögerung der 
Absäuerung beobachtete, während DE VRIES keinen Unterschied in der 
Wirkung zwischen blauen und roten Strahlen fand. (Es muß hier be- 
merkt werden, daß alle drei letztgenannten Arbeiten in methodischer 
Hinsicht einer Kritik nicht standhalten, da die Intensität der verwandten 
Strahlenarten unberücksichtigt blieb.) Eine Berechtigung für SpoEHRs 
Voraussetzungen ist also aus diesen Befunden nicht herzuleiten. 

bb) Wie bekannt und wie durch unsere Versuche erneut bewiesen, 
findet auch bei Verdunkelung bei höherer Temperatur eine beträchtliche 
Säureabnahme statt. Nach der SpoEHRschen Vorstellung muß hier ein 
andersartiger Vorgang zugrunde liegen, der bei ihm aber keinerlei Beach- 
tung findet. Es erscheint uns in hohem Grade unwahrscheinlich, daß die- 
ser Vorgang der Dunkelabsäuerung, dessen enzymatische Natur nicht be- 
stritten wird, und der regelmäßig einsetzt, sobald die notwendigen inne- 
ren Bedingungen gegeben sind (hoher Säurestand und niedriger KH- 
Spiegel), daß diese Vorgang am Lichte plötzlich eingestellt wird, während 
ein anderer Prozeß einsetzt, der zwar zum selben Ziele führt, in seinem 
Ablauf aber einem völlig anders gearteten Mechanismus folgt. 

Es ist von grundsätzlicher Bedeutung, zu beachten, daß die photo- 
lytische Wirkung eine außerordentlich breite ist, und daß sie somit an 
und für sich wenig geeignet ist, periodische Schwankungen im Gehalt be- 
stimmter Stoffe und nur eben dieser zu erklären. Es wäre indes nur eine 
notwendige Konsequenz, wenn SPOEHR diese beobachtete photolytische 
Wirkung in vitro, der, wenn sie in der Pflanze tatsächlich bei bestimm- 
ten Vorgängen in den Vordergrund der Erscheinung träte, eine weittra- 
gende Bedeutung zukommen müßte, auch für den Ablauf anderer Vor- 
gänge (z. B. den normalen KH-Abbau) geltend machte. 

In diesem Zusammenhang ist aber daran zu erinnern, daß es sogar 
eine große Anzahl von äpfelsäureführenden Pflanzen gibt, welche keine 
oder nur leicht angedeutete tagesperiodische Säureschwankungen auch bei 
intensiver Belichtung zeigen, woraus klar hervorgeht, daß der Abbau der 
Äpfelsäure in der Pflanze allein durch Belichtung nicht zu erreichen ist; 
die physikalisch-chemische Erklärung der Absäuerung kann nicht aus- 
reichen, denn die Frage des Säureabbaues ist in erster Linie eine biolo- 
gische Angelegenheit. 
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cc) Wie schon frühere Untersuchungen zeigen (WARBURG), schließen 
sich Belichtung und Säurezunahme nicht aus; ebenso findet BENDRAT, 
daB die Absäuerung nicht mit dem ersten Lichtstrahl voll einsetzt (wie 
Kraus behauptet hatte), sondern (in Übereinstimmung mit WARBURG 
und DE VRIES) in den ersten Stunden der Bestrahlung nur minimale Aus- 
maße erreicht, während andererseits in den frühen Nachmittagsstunden 
bei noch recht intensiver Insolation oft schon eine Säurezunahme festzu- 
stellen ist — alles Befunde, die gegen die Annahme einer regulationslos 
verlaufenden Photolyse der Äpfelsäure im Sinne SPOEHRs sprechen. 

dd) Spornr findet eine photolytische Wirkung nur, wenn für die Ge- 
genwart von Sauerstoff Sorge getragen wird. In einem Schema, in dem 
er die verschiedenen photolytisch entstandenen Produkte genetisch zu 
verknüpfen sucht, zeigt er u. a. nun, daß von Äpfelsäure, ebenso wie von 
Weinsäure, zunächst zwei Moleküle CO, abgespalten werden, wodurch 
als organischer Rest Alkohol erscheint: 

CH, -COOH CH, +CO, 


CHOH- COOH CH,OH + CO, 
Aus dieser Reaktionsgleichung ersieht man aber ohne weiteres, daB 
eine Intervention von Sauerstoff völlig überflüssig für den Ablauf des 
Prozesses ist. Die Äpfelsäure müßte unter der Strahlenwirkung auch in 
Abwesenheit von Sauerstoff mindestens zu einem 2-C-Körper aufgespal- 
ten werden. Da dies aber nach den Befunden Spornrs nicht geschieht, 
muß geschlossen werden, daß der Sauerstoff eine wesentliche Rolle be- 
reits bei den ersten Phasen der Entsäuerung spielt, wobei kaum andere 
Möglichkeiten als Dehydrierung bzw. Oxydationen in Frage kommen. Ist 
dies aber der Fall, so wird nach bestehenden chemischen Gesetzen vor- 
zugsweise diejenige Gruppe eine Umwandlung erfahren, welche bereits 
eine gewisse Oxydationsstufe erreicht hat: die CHOH-Gruppe würde da- 
mit zu einer CO-Gruppe umgewandelt. Wie wir im Rahmen anderer Ver- 
suche (35) Tabelle 20a zeigen werden, erleidet aber gerade die hierbei 
entstehende «-Ketosäure (Oxalessigsäure) einen außerordentlich raschen 
fermentativen (carboxylatischen) Abbau. Stellt nun die Oxalessigsäure 
tatsächlich ein intermediäres Zwischenprodukt bei der Photolyse der 
Äpfelsäure dar, so kann primär kein Alkohol entstehen, sondern es muß 
sich Azetaldehyd bilden, dessen Anwesenheit sowohl von den früheren 
Forschern (MAYER) als auch von SPoEHR und besonders von’ N EUBERG 
festgestellt wurde. 
CO -COOH COH + CO, 


CH, - COOH CH, +CO, 








I 
| 
| 
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Wenn nun SPoERR faktisch keinen Alkohol findet, so führt er das auf 
die unter den gegebenen Bedingungen leichte Oxydierbarkeit des Alko- 
hols zurück. Indessen glaubt er sich doch berechtigt, diesem die Rolle 
eines Intermediärproduktes zuschreiben zu dürfen, da in lebenden Pflan- 
zengeweben bei Insolation ein Anstieg im Alkoholgehalt festzustellen war. 

ee) Die Erscheinung, daß der Abbau der 1-Form gegenüber der d-Form 
entschieden begünstigt ist, spricht bei der strengen Spezifität der Fer- 
mente durchaus dafür, daß dieser Abbau einen enzymatisch gesteuerten 
Vorgang darstellt. Leider fehlt es an den nötigen Grundlagen (Lichtab- 
sorption der d- und 1-Form), um hierbei die Gültigkeit der Sporu&schen 
These prüfen zu können. Denkbar wäre indes wohl, daß das Licht an 
bestimmten Phasengrenzen x 
innerhalb der Zelle eine Zir- 
kularpolarisation erfährt, 
wodurch der Abbau der ‘> 
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lung dieses Coeffizienten 
müßte es nun möglich sein, zu entscheiden, ob die Lichtabsäuerung bei 
den Crassulaceen einen allgemeinen chemischen Vorgang darstellt, der in 
gewissen Grenzen Coeffizienten von 2 bis über 3 aufweist, oder ob eine 
typische photochemische Reaktion vorliegt. Der Beantwortung dieser Frage 
dienten folgende Versuche (59 und 74), bei denen unter jeweils gleichen 
Beleuchtungsbedingungen, aber bei verschiedenen Temperaturen die 
Säureabnahme festgestellt wurde. Da mit Blatthälften gearbeitet wurde, 
war es erforderlich, während der Insolation die Blätter mit der Ober- 
seite auf Wasser schwimmen zu lassen. Dies Verfahren erwies sich 
außerdem sehr vorteilhaft zur Konstanterhaltung der Blatt-Temperatur 
(Tabelle 13) (Abb. 8). 

Aus dem überaus steilen Anstieg der Säureabbaukurve, die zwischen 
17 und 270 einem Coeffizienten von über 3 folgt, ist mit großer Wahr- 

Planta Bd. 15. 40 
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Tabelle 13. Lichtabsäuerung bei verschiedener Temperatur. 
59. Ppt inion, 4. VIII. 1929, 9.00—17.00 Uhr. Südgewächshaus, 
Blatthalften auf Wasser schwimmend. 
Kı 
V, durch permanente Eiskühlung Temperatur zwischen 15 und 18° 
K, 























Va ohne Kühlung ö ds 30 ,, 35° 
ccm mol Säure ee Optisch-aktive 
pro 1 g Trock Säure ' 
gewicht % ven KE an 
K, 1,79 0,50 1 
V, 15°—18° 1,50 — 16,2% 0,262 1 
K, 1,78 0,492 1 
K, 30°—35° 0,68 — 62,0% 0,134d 


74. Bryophyllum calycinum. 27. VIII. 1929, 8.15—15.30 Uhr. Blatthälften auf 
Wasser schwimmend mit der Oberseite. 
K 
I Eiskühlung (mittel 16—17°) 
II Wasserkühlung (mittel 25—27°) 
III ohne Kühlung (mittel 35>) 








ccm mol. Säure 
< Abnahme in % 
Ben 2. des K-Wertes 
K 1,79 
I 1,50 16,2% 
i 0,89 50,5% 
II 0,83 53,5% 








scheinlichkeit zu schlieBen, daB dieser Vorgang keinen photolytischen 
Vorgang darstellt. Von einer Erfassung der tatsächlichen Reaktionsge- 
schwindigkeiten kann in allen Fällen natürlich nicht die Rede sein, da 
wir bei den höheren Temperaturen Endzustände erfassen, die aber mög- 
licherweise auch schon zu einem früheren Zeitpunkt erreicht sein können ; 
die Korrektur würde sich in einer mehr oder weniger großen Erhöhung 
des Coeffizienten auswirken. Die Befunde sprechen dafür, der erhöhten 
Temperatur im Vorgang der Absäuerung einen Vorrang vor einer etwaigen 
direkten Lichtwirkung einzuräumen. 

Zusammenfassend sei bemerkt, daß es uns fernliegt, die Möglichkeit 
einer photolytischen Zerlegung der Äpfelsäure irgendwie in Zweifel zu 
ziehen; nur müssen wir betonen, daß diese Wirkung des Lichtes, die in 
Gebieten extremer Strahlungsintensität wohl zu einem gewissen Grade 
an der täglichen Absäuerung beteiligt sein kann, mehr durch die zufälli- 
gen Eigenschaften der organischen Säuren bedingt ist, daß aber das bio- 
logische Prinzip der Absäuerung vielmehr fermentativen Charakters ist 
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und in seiner Auswirkung durch Temperatur und sekunddre Lichteinflüsse 
am tiefgreifendsten beeinflußt werden kann. 

b) Wenden wir nunmehr diesen sekundären Lichteinflüssen selbst un- 
sere Aufmerksamkeit zu. 

Von der Annahme ausgehend, daß die succulenten Gewebe unter sehr 
starkem O,-Mangel leiden (WARBURG u.a.), und daß dieser O,-Mangel die 
Ursache für die Anhäufung von Pflanzensäuren ist, fand man es berech- 
tigt, den Vorgang der Assimilation, der unter den gegebenen Bedingun- 
gen allein fähig ist, die O,-Versorgung der Gewebe in nennenswertem 
Ausmaße zu fördern, kausal mit dem Vorgang der Lichtabsäuerung zu ver- 
knüpfen und in ihm die unmittelbare Ursache für den Ablauf der Licht- 
absäuerung zu sehen. Die Annahme einer derartigen Korrelation schließt 
demnach die Forderung in sich, daß alle Eingriffe, welche die Assimila- 
tion hemmen, auch die Absäuerung in entsprechender Weise beeinflussen 
müssen. Es war daher im folgenden unser Ziel, zu erfahren, ob diese For- 
derung tatsächlich erfüllt wird, und wie innig diese geforderten Bezie- 
hungen zwischen Assimilationsablauf und Absäuerung sich gestalten. 
Geht man von der nach den obigen Erörterungen durchaus berechtgten 
Vorstellung aus, daß das Licht überhaupt keine direkte Wirkung auf die 
Äpfelsäure in den Pflanzen ausübt, so könnte man der Lösung der an- 
geschnittenen Frage dadurch näher kommen, daß man die Assimilation 
durch Variation der Bestrahlungsintensitäten beeinflußt und gleichzeitig 
das Verhalten der Säure ermittelt. Dieser Gedanke lag unseren nachste- 
henden Versuchen zugrunde. 

Da uns künstliches Licht von genügender Stärke nicht zur Verfügung stand, 
gingen wir so vor, daß wir die Abstufung der Bestrahlungsintensität durch Vor- 
schalten einer bestimmten Anzahl von Cellophanfolien erreichten. Letztere wur- 
den auf Vorschlag von Herrn Prof. BACHMANN1 verwandt, um zu vermeiden, daß 
bestimmte Strahlengebiete bevorzugt geschwächt würden. Die Temperatur war 
so gewählt, daß sie einerseits die Absäuerung nicht hinderte, andererseits aber 
für die Assimilation günstig war (27—30°). Verwandt wurden Blatthälften, die 
mit der Oberseite auf Leitungswasser schwammen (Tabelle 14, Abb. 9). 

Es muß nun wohl bemerkt werden, daß wir die tatsächliche Assimila- 
tionshemmung nicht direkt gemessen haben; wir glauben indes doch, zu 
einer solchen Annahme berechtigt zu sein, sowohl durch frühere Befunde 
über den C-Gewinn bei Succulenten (RICHARDS, AUBERT, ASTRUC), als 
auch durch die folgenden Versuche. 

Allgemein zeigt sich, daß mit fortschreitender Herabminderung der 
Bestrahlungsintensität eine Senkung des Grades der Absäuerung zu be- 
obachten ist. Beachtlich ist indes, daß in den beiden ersten Kurven ein 
steileres Absinken erst bei relativ niedrigen Lichtstärken auftritt (etwa 

1 Herrn Prof. BACHMANN möchte ich auch an dieser Stelle für seine Unter- 
stützung auch bei anderen hier nicht veröffentlichten Lichtversuchen ergebenst 
danken. 
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Tabelle 14. Einfluß der relativen Bestrahlungsintensität auf die Lichtabsäuerung. 

































































Durchgelassene ET Abnahme in | ccm mol. opt.- 
Lichtmenge in % derjmol. Lösung (1 g|% des Ausgangs-jaktive Säure pro 
freien Strahlung Tr -Gew.) wertes (K) | 1g Tr.-Gew. 

79. Bryophyllum calycinum. 31. VII. 1929. Tag wolkenlos. 8.15—16.00 Uhr. 

Blatter auf H,0 schwimmend. 28—30°. Lichtabblendung durch Cellophanfolien. 
sl D nate be 1,91 0,434 1 
L,0Folien .... 100% 0,54 — 712% 0,116d 
IL, 10 Folien . . . 4% 0,66 - 65,5% 0,075d 
II, 50 Folien . . . 18% 0,96 49,7% 0,053 d 

82. Bryophyllum calycinum. 1. IX. 1929, 9.00—16.00 Uhr. Tag klar. 27—29° 

(Versuchstemperatur). 

ny. sss ses 2,60 0,980 1 
I, 0 Folien . 100% 0,88 — 66% 0,075 d 
IL, 20 Folien . 44% 1,08 — 58,5% 0,113 d 
IH, 40 Folien 18% 1,98 — 23,9% 0,325 1 

84. Bryophyllum calycinum. 2. IX. 1929, 9.00—16.00 Uhr. Temperatur 27—29°. 

Ira dia : 2,30 0,75 1 
L 0 Folien . 100% 0,66 -71% 0,0 di 

IL, 20 Folien 66% 1,04 -55% 0,085 1 
IL, 50 Folien 12% 1,54 —33% 0,270 1 

80% 30% des direkten Sonnenlichtes), daB 

dagegen bei hohen Intensitäten eine 

70% Z Abblendung auf den Grad der Ab- 

fi säuerung ohne großen Einfluß ist. 

» 4 In einer dritten Kurve nimmt der 

R Pl Grad der Absäuerung mit der ange- 

$ tte 7 wandten Lichtstärke fortlaufend ab. 

8 c) Wir versuchten nunmehr, Nähe- 

thy 77 res über die Innigkeit dieser Korre- 

A 7 lation zu erfahren. Es kann von 

Er / vornherein nicht angenommen wer- 

3 os den, daB zwischen Grad des Säure- 

À abbaues und Assimilation unter al- 

S 10% lem Umständen eine strenge Bezie- 

hung besteht. Sie wiirde sich z. B. 

dann nicht ergeben, wenn die abso- 

° ñ RE oe Sromung in % luten Geschwindigkeiten beider Vor- 

der Sonmeskchles gänge bei gleicher Temperatur merk- 


Abb. 9. Versuch 79(T), 82(II) und 84 (III). 
Bestrahlungsintensität bei 


Variation der 


lich voneinander verschieden wären 
(etwa Assimilation größer als Säure- 
abbau). Eskönnte dann der Fall ein- 


treten, daß bei einer optimalen Assimilation weit mehr Sauerstoff produ- 


ziert würde, als zum Erreichen der bei dieser Temperatur möglichen Säure- 
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abbaugeschwindigkeit notwendig ware. Durch fortlaufende Verminderung 
der Assimilationsintensität (etwa durch immer stärkere Beschattung), wo- 
bei aber die Temperatur unverändert bliebe, wiirde man anfangs keine Ab- 
nahme der Absäuerung feststellen; nachdem aber ein bestimmter Kom- 
pensationspunkt erreicht wäre, in welchem zwischen der Menge des produ- 
zierten und des zum Säureabbau verwendeten Sauerstoffs ein Gleichge- 
wicht besteht, müßte sich das Ausmaß beider Vorgänge gleichmäßig ver- 
ringern. Den Verhältnissen, wie sie sich im Bereiche dieser Möglichkeiten 
ergeben, wollen wir noch kurz unsere Aufmerksamkeit zuwenden. Machen 
wir uns die Ansicht WARBURGs zu eigen, so würden wir behaupten, daß 
bei konstanter Temperatur der Säureschwund direkt abhängig ist von der 
Menge des zur Verfügung stehenden Sauerstoffes. Nehmen wir an: bei 
einer bestimmten Bestrahlungsintensität würden pro Zeiteinheit 3 mol. 
CO, unter sonst optimalen Bedingungen assimiliert. 3 mol. CO,—3 mol. 
O,. Es können demnach, ohne daß das O,-Gleichgewicht des Reaktions- 
mediums verschoben würde, :: mol. O, zur Weiterverarbeitung der Apfel- 
säure verwendet werden, und zwar reichen diese hin, um 1 mol. Äpfel- 
säure zu 4 mol. CO, abzubauen. Da die Assimilationsintensität durch die 
Lichtmenge begrenzt ist, vermögen von diesen 4 mol. CO, nur 3 mol. CO, 
im gleichen Zeitraum wieder verarbeitet zu werden, so daß 1 mol. CO, 
übrig bleibt und ausgeschieden wird. — 3 CO, — 3 0, 
COOH . CHOH - CH, - COOH + 3 0,—>4 CO, 


Da zurzeit ein Beweis dafür noch nicht vorliegt, daB das gesamte 
Apfelsiuremolekil am Lichte zu CO, abgebaut wird und erst diese letzte 
Stufe assimilatorisch verwendet wird, sondern da es durchaus denkbar 
ist, wie MAYER und SPOEHR nicht ohne Grund annehmen, daß die Säure 
nur die CO, ihrer Karboxylgruppen abspaltet, während der zurückblei- 
bende 2-C-Körper (Azetaldehyd) als solcher direkt synthetisch zu KH 
verarbeitet wird, wollen wir diese Betrachtungen auch für diesen Fall 
durchführen. 

3 COOH CH, - CHOH - COOH +30 -——+ 6 CO, +3 CH, - COH 





O,-Bilanz: O, verbraucht . . . . . . . 3 0, 
NE rete 6 0, 
O,-Gewinn cS were «ss ° 3 Oz 


Falls also schon intermediäre Zwischenprodukte aus dem Säureabbau- 
weg herausgenommen und zur KH-Synthese verwendet werden, wiirde 
sich das O,-Gleichgewicht noch bedeutender verschieben, einem geförder- 
ten Säureabbau Platz machen und damit eine noch beträchtlichere CO,- 
Ausscheidung am Licht ermöglichen. 
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Diese Überlegungen zeigen also, daB bei rückwärtigem Überschreiten 
des Kompensationspunktes eine wesentliche Anderung in der qualita- 
tiven bzw. quantitativen Zusammensetzung des ausgeschiedenen Gas- 
gemisches eintreten mu8. Wird unter normalen, optimalen Verhältnissen 
nur O, ausgeschieden und CO, absorbiert, so müssen wir unter den ge- 
kennzeichneten Verhältnissen damit rechnen, daB durch die gefürderte 
Produktion der CO, der letzteren ein wesentlicher Anteil an der abgege- 
benen Gasmenge zufällt. Unsere Untersuchungen lassen nun in Bestäti- 
gung früherer Beobachtungen (Astruc, AUBERT) keinen Zweifel darüber 
bestehen, daß die Ergebnisse unserer Überlegung mit dem tatsächlichen 
Verhalten der Pflanze durchaus nicht im Widerspruch stehen. 

In einem ersten Versuche (129) (Tabelle 15) verglichen wir die von 
abgeschnittenen und halbierten Blättern von Semp. glauc. im Dunkeln 
ausgeschiedene CO,-Menge mit der bei mäßiger Beleuchtung (sonniges 

Tabelle 15. CO,-Ausscheidung bei Belichtung. 


129. Sempervivum glaucum. 23. VI. 1930, morgens 7.00 Uhr 100 alte und mittel- 
alte Blätter entnommen und halbiert: Die Hälften nach gutem Durchmischen 


auf je 2 Portionen verteilt. 
I.K II.K Angs. 10.00—14.00 Uhr. Sonne (35°) 
V Atmg. (dunk.) V Ass. (hell) dann Trübung 28—30°. Abgenom- 
men 17.00 Uhr. 
Durch beide Versuchsgefäße CO,-freie Luft geleitet und ausgeschiedene CO, 
in Barytlösung aufgefangen. 


I. Atmung: 0,650 ccm mol. CO,/20 g Frischgewicht 
II. Assimil.: 0,2422 „ „ CO,/20,, à 








- Abnahme Abnahme in 
137. Sempervivum glaucum. 4. VIL.1930.  gzure in % des | Cem mol. 2 bas. 
Südgewächshaus, sonnig, 28—33°. Morgenwertes | Säure auf 10g 
Frischgewicht 
I. Atmung. . 0,90 ccm mol. CO,/20 g 
II. Assimilation 0,812 „ „ CO,/20,, I Atmg. — 22% — 0,67 com 
IL Assim. — 39% — 1,21 com 








Südgewächshaus) erzeugten. Die Temperatur schwankte bei beiden 
Ansätzen in gleicher Weise zwischen 28 und 35°. Die unbelichtete Por- 
tion schied in 7 Stunden 0,650 ccm mol. CO,/20 g Frischgewicht aus; 
doch auch die Blätter, bei denen eine Assimilation ermöglicht war, weisen 
eine bemerkenswerte CO,-Ausscheidung auf: 0,242 cem mol. CO,/20 g 
Frischgewicht. Ein zweiter Versuch (137) wurde unter den gleichen Bedin- 
gungen angestellt. Auffällig ist hier vor allem der Grad der Annäherung, 
welchen die unter den verschiedenen Beleuchtungsbedingungen ausge- 
schiedenen CO,-Mengen erreichen. Die gleichzeitig beobachtete Säure- 
bewegung läßt indes erkennen, daB eine teilweise synthetische Verarbei- 
tung der aus der Äpfelsäure entstandenen Produkte stattgefunden haben 
muß, da sich eine Förderung der Säureabnahme bei den belichteten Blät- 
tern um ungefähr 75% gegenüber den unbelichteten Blättern ergibt. 
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d) WARBURG versuchte nun durch eine scheinbar ganz spezifische, 
einseitige Hemmung der Assimilation die enge Koppelung beider Vor- 
gänge darzutun. Er fand, daß eine weitgehende Sistierung der Assimila- 
tion eintritt, wenn das Außenmedium mit CO, angereichert wird. Im Zu- 
sammenhang damit war stets eine außerordentliche Hemmung der Ab- 
säuerung zu beobachten, die oft so stark war, daß selbst bei Sonnenbe- 
strahlung der antagonistische Prozeß der Säurebildung hervortrat. Um 
die Beweiskraft dieser Befunde zu erhöhen, prüften wir die Versuche 
unter Berücksichtigung der Gesamtsäure nach. 

Die Versuchsanstellung war derart, daß bei jeweils gleichem O,-Par- 
tialdruck der CO,-Gehalt der Atmosphäre weitgehend abgeändert wurde. 
Die Blätter (Blatthälften) befanden sich während des Versuches unter 
großen (7 1) Glasglocken, die mit den betreffenden Gasmischungen be- 
schickt worden waren. Die gleiche O,-Tension der verschiedenen Gas- 
gemische wurde dadurch erreicht, daß in den Fällen mit nornalem CO,- 
Gehalt die Luft mit entsprechenden Mengen von Stickstoff gemischt 
wurde. Eine besondere Registrierung der Assimilationshemmung unter- 
ließen wir, da uns diese Verhältnisse nach WARBURGs Untersuchungen 
klarzuliegen schienen. Unsere Ergebnisse lassen keine Zweifel darüber 
bestehen, daß bei erhöhtem CO,-Partialdruck die von WARBURG behaup- 
tete Hemmung der Säureabnahme tatsächlich eintritt (Tabelle 16). 


Tabelle 16. CO,-Partialdruck und Lichtabsäuerung. I. Erhöhung des CO,-Druckes. 





m mol. Abnahme in % m mol optisch- 
Gesamtsäure des aktive Säure 
pro 1g Tr.-Gew. Ausgangswertes pro 1g Tr.-Gew. 














44. Bryophyllum calycinum. 12. VII. 1929, 7.00—16.00 Uhr. 
Maximaltemperatur 35°. Wasserkühlung. 

















ET ee Bert 1,85 
II normal (+ 30% N,) . . 1,18 —36,2% 0,216 d 
III + CO: (30%) . . . . 1,46 —21,0% 0,131 1 
51. Bryophyllum calycinum. 15. VIII. 1929, 6.30—15.30 Uhr. Temp. 25—30° 
Wasserkühlung. 
+ purger nern Bare ve 2,17 0,450 1 
II normal (+ 50% N:) . . 1,54 —29,5% 0,248 d 
III + CO, (50%) .... 2,10 — 3,2% 0,118 1 
1. Sempervivum glaucum. 5. IV. 1929, 9.00—15.00 Uhr. 
m mol. Gesamtsäure Abnahme in % des 

pro 1 g Tr.-Gew. Ausgangswertes 
ne à: à 1,82 
II normal (+ 50% N.) . . . . 1,66 —9% 
TEE AT 1,65 
III + CO, (gesättigt) . . . . 1,63 —1% 
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Tabelle 16 (Fortsetzung). 
2. Sempervivum glaucum. 17. IV. 1929, 8.30—15.00 Uhr. 
m mol. Gesamtsäure Abnahme in % des 
pro 10 g Fr.-Gew. Ausgangswertes 

D A on à ie 1,75 
II normal (+ 30% N;,) . . . . 1,61 —8% 
Weer ef de ar SPRL 1,86 
Ill + CO: (+30%) . . . . . 1,82 —2,0% 








bb) Auf den ersten Blick scheint es, als ob bei unveränderter Bestrah- 
lungsintensität der Grad der Absäuerung weitgehend von dem Maß der 
ermöglichten Assimilation abhinge. Eine kritische Betrachtung der Zu- 
sammenhänge muß uns indes lehren, daß die Assimilationshemmung in 
diesem Falle nicht die einzige direkte Wirkung der erhöhten CO,-Tension 
zu sein braucht, und daß somit ein derartiger Schluß nicht eindeutig ist. 
Aus verschiedenen Untersuchungen ergibt sich vielmehr klar, daß hohe 
CO,-Tensionen auch die biologischen Oxydationen stark zu beeinträch- 
tigen vermögen; so gelang es z. B. Wrnviscx (1928), unter hohem CO,- 
Druck bei der Hefe eine Oxydationshemmung zu erreichen — die man 
mit allen Mitteln, den O, aus dem System zu entfernen, nicht erzielen 
konnte — und damit die Gültigkeit der Pasreurschen Regel auch für 
hochgezüchtete Kulturhefen zu bestätigen. Hohe CO,-Tensionen können 
also bereits selbst direkte Ursachen einer Oxydationshemmung sein, die 
sich in grünen wie in chlorophylifreien Zellen in gleichem Maße auswirkt. 

Wir versuchten daher, die Wirkung hoher CO,-Tensionen auch an 
grünen. Pflanzen unter Ausschluß der Assimilation — also im Dunkeln — 
zu prüfen. Auch bei dieser Versuchsanordnung wurde dafür Sorge ge- 
tragen, daß der O,-Druck in allen Fällen der gleiche war (Tabelle 17). 
Tabelle 17. Vers. 101. Bryophyllum calycinum. 17. X. 1929. Ausgewachsene 
Blätter morgens entnommen bis zum Versuchsbeginn bei 18° dunkel aufbewahrt. 
Drei Blatthälftenportionen auf Leitungswasser unter 7-Literglasglocken mit 20 
bzw. 30% CO, bzw. 30% N,. Angesetzt 17.00 Uhr, 37°, dunkel. Versuchsdauer: 














20 Stunden. 
ecm mol. 2-bas. Säure pro lg Abnahme in % 
Trockengewicht inK 
char wicht. - Fazer. are 1,50 
FL OS ee ee 1,32 12% 
V2, 20% CO, + 10% N,.... 1,29 14% 
be ee a ier 1,15 23,3% 


In einem ersten Versuche (101) zeigte sich, daß bei einem CO,-Gehalt 
des Außenmediums von 20 und 30% der Grad der Absäuerung gegenüber 
normalen CO,-Verhältnissen um ungefähr 50% zurückging. Ein analoges 
Verhalten beobachtete Astruc hinsichtlich der Azidität. 
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Somit stand fest, daß der Säureabbau auch völlig unabhängig von der 
Assimilation durch die hohen CO,-Gaben stark gehemmt wird, daß also 
im obigen Falle Hemmung der Assimilation und des Säureabbaues nicht 
im Verhältnis von Ursache und Wirkung zu stehen brauchen, vielmehr 
scheinen beide Hemmungen selbständige Wirkung ein und derselben Ur- 
sache zu sein. 

Trotzdem aber ist eine Wirkung der Assimilation auf die Absäuerung 
möglich: 1. Diese kann zunächst darauf beruhen, daß der Assimilations- 
prozeB eine Bereitstellung von O, ermöglicht. In diesem Falle ist aber 
eine Wirkung nur dann zu erwarten, wenn die Gewebe bei verhinderter 
Assimilation unter O,-Mangel leiden. Befunde von Astruc an Semper- 
vivum, die allerdings im Gegensatz zu denjenigen RıcHARDs’ an Opuntia 
stehen, weshalb eine Nachprüfung dieser Versuche dringend erwünscht 
scheint, zeigen nun, daß die Dunkelabsäuerung durch eine Erhöhung des 
O,-Partialdruckes nicht gefördert, sondern eher gehemmt wird. 2. Wei- 
terhin könnte die Wirkung der Assimilation darin beruhen, daß CO, aus 
dem physiologischen Reaktionsmilieu entfernt wird. Auf diese Möglich- 
keit wies beiläufig schon GusTarson (1925) hin, ohne indes bestimmte 
Vorstellungen damit zu verknüpfen. — Wir wandten uns der Prüfung des 
zweiten Punktes zu. 

cc) Sind unsere Vorstellungen richtig, so müßte es gelingen, die Wir- 
kung der Assimilation auf die Absäuerung durch eine Erhöhung des CO,- 
Druckgefälles zwischen Pflanzeninnerem und Außenluft zu ersetzen. 
Einige Versuche, die in dieser Richtung angestellt wurden, ließen nun 
klar erkennen, daß Zusammenhänge vermuteter Art tatsächlich bestehen 
(vgl. umstehende Tabelle 18). 

Die Versuchsanstellung bestand darin, daß wir Blatthälften bei je- 
weils gleicher Temperatur in dem einen Falle in gewöhnlicher atmosphä- 
rischer Luft dem Lichte aussetzten, daß wir dagegen in dem anderen 
Falle das Außenmedium durch halbkonzentrierte KOH-Lösung künst- 
lich CO,-arm machten. Beide Blattportionen befanden sich in Glasexsik- 
katoren, die mit Scheiben aus gewöhnlichem Glas abgedichtet waren und 
sich zwecks Verhinderung übermäßiger Erwärmung des Innenraumes in 
einer großen wassergefüllten Wanne befanden. Die Analysenzahlen las- 
sen erkennen, daß bei Erhöhung des CO,-Druckgefälles stets eine gestei- 
gesteigerte Absäuerung zu beobachten war, die sich auf 30 bis über 200% 
gegenüber normalen Verhältnissen belief. 

Es mußte nun reizvoll erscheinen, die künstlich erstrebte CO,-Armut 
der Gewebe und die durch die Assimilation erreichte CO,-,,Freiheit‘‘ in 
ihrer Wirkung auf die Absäuerung zu vergleichen und sie dem Einfluß 
einer erhöhten CO,-Tension auf den erwähnten Vorgang gegenüberzustel- 
len, um so eine Vorstellung von der Wirkung des CO,-Faktors zu erhalten. 
Die Versuchsanstellung bestand darin, daß wir Blatthälften gegenstän- 
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Tabelle 18. II. Verminderung des CO,-Druckes. 
1. Sempervivum glaucum. 6. IV. 1929, 9.00—15.00 Uhr. 


m mol. Gesamtsäure pro 1 g | Abnahme in % des 
Trockengewicht Ausgangswertes 








LS LUE SEL E à Dé 1,82 

VE APR EE PRIT TT TE 1,66 — 9% 
NME RÉ ET ENTER EP 1,56 

PR as à: ne pus 1,24 — 20,5% 


2. Sempervivum glaucum. 17. IV. 1929, 8.30—15.00 Uhr. 


m mol. Gesamtsäure pro 10g | Abnahme in % des 
Frischgewicht 








Ausgangswertes 
Ben Soils) ee oe vierge Ss 1,75 
DE Se CU TN A 1,61 — 8% 
BS caro OE SOA 2 à 1,92 
er OR aie Deren Kine amt 1,43 — 25,5% 








44. Bryophyllum calycinum. 12. VII. 1929, 7.00—16.00 Uhr. 
Maximaltemperatur 35°. Wasserkühlung. 




















seas? Abnahme in % des 
Trockensubstans Ausgangswertes 
RE ER on Hd re 1,85 
I—CO2(+ 30% N,) ....... 1,01 — 45,5% 
II normal (+ 30% N:) . . . . . . . 1,18 — 36,2% 
51. Bryophyllum calycinum. 15. VIII. 1929, 6.30—15.30 Uhr. 
25—30° Wasserkühlung. 
m mol Gesamt- Abnahme in % m mol. optisch- 
prolgTrocken-| des Ausgangswertes |aktive Säure pro 1g 
gewicht (&) Trockengewicht 
AS A SET hid tat oad 2,17 0,450 1 
I— CO, (+ 50% N,) . . . 0,93 — 57% 0,128 d 
II normal (+ 50% N:) . . 1,54 — 29,5% 0,248 d 











diger Blätter in einem Falle der normalen Lichtabsäuerung unterwarfen 
(Temperatur 33°), andererseits aber bei hoher CO,-Tension (50%) bzw. 

niederer CO,-Tension (0% ) der Atmosphäre im Dunkeln absäuerten (Tem- 

peratur 35°). 

Es muB indes bemerkt werden, daB wir fiir die Erzielung der Lichtab- 
säuerung uns einer künstlichen Lichtquelle bedienen mußten, so daß kaum 
erwartet werden kann, daß die Strahlung eine optimale Intensität er- 
reicht hat. Ein Rückschluß auf natürliche Verhältnisse ist deshalb nur 
bedingt möglich (Tabelle 19). Immerhin veranschaulicht auch dieser Ver- 
such den besonderen Einfluß, den die erhöhte und erniedrigte CO,-Span- 
nung auf die Absäuerung ausübt: Während im Lichtversuch eine Ab- 
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Tabelle 19. 


111. Bryophyllum calycinum. 
Mittelalte Blätter werden in säurereichem Zustand zum Versuch angesetzt: 








12.00—5.00 Uhr. 
Bestrahlung mit 
V, normale Lichtabsäuerung 33° (50% N,+ 50% Luft) 1000 Watt <—> 30 cm 
We ke Dunkelabsäuerung 35’ (50% CO,+ 50% Luft) 
Vs » ” 35’ (50% N2+ 50% Luft) —CO? 
m mol. Gesamtsäure Abnahme an Säure in % 
pro 1g Tr.-Gew. des Ausgangswertes (K) 
ih lsh most. - 1,88 
AD thea, fas die DS 1,13 —18,1% 
ee eg 1,28 — 8,0% 
D N JIA Dale An 0,90 —34,7% 








nahme der Säure um 18% erzielt wurde, verminderte sich die Säure im 
CO,-freien Raum um 34,7%, in CO,-reicher Atmosphäre dagegen nur um 
8%. Daraus geht hervor, daß eine dem Assimilationseinfluß auf den Ab- 
säuerungsprozeß ähnliche Wirkung auch mit anderen Mitteln der CO,- 
Entfernung aus dem Gewebe erreicht werden kann, und daß die Assimi- 
lationswirkung zweifellos die Absäuerung durch eine CO,-Verminderung 
fördert, während eine künstliche O,-Zufuhr — der bisherigen vermeint- 
lichen Assimilationswirkung entsprechend — ohne erkennbaren Einfluß 
auf den Grad der Absäuerung zu bleiben scheint (Astruc, GUSTAFSON 
1925). | 

e) Es galt nun, Näheres über die Art dieser CO,-Wirkung auf den Ab- 
säuerungsprozeB zu erfahren. Es ergeben sich drei Môglichkeiten, von 
denen allerdings wohl keine Anspruch auf Allgemeingültigkeit erheben 
kann, vielmehr ist damit zu rechnen, daB vor allem die beiden letzteren 
gemeinsam zu dem bekannten Effekt der Hemmung führen, mag dies 
auch auf verschiedene Weise und bis zu einem verschiedenen Grade ge- 
schehen. 

aa) Zunächst könnte man an eine Wirkung der CO, im Sinne des Mas- 
senwirkungsgesetzes denken; eine Hemmung der Absäuerung würde da- 
durch bedingt sein, daß die Anhäufung der CO,, welche eines der beim 
Säureabbau entstehenden Produkte darstellt, den Ablauf der Reaktion 
infolge Störung des Gleichgewichtes aufhält. Diese Vorstellung gewinnt 
an Wahrscheinlichkeit, wenn wir bedenken, daß mit fortlaufendem Ent- 
zug der CO, das Ausmaß der Absäuerung beträchtlich ansteigt. Der Ent- 
scheid, in welchem Maße diese mögliche Wirkung am tatsächlichen Ge- 
schehen beteiligt ist, muß offengelassen werden. 

bb) Wie wir schon oben andeuteten, kann eine Hemmung des Äpfel- 
säureabbaues bei erhöhter CO,-Spannung dadurch erklärt werden, daß 
die CO, durch Blockierung aktiver Oberflächen ganz allgemein Oxydation 
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zu verhindern vermag (WILLSTÂTTER 1918). Hinweise für den zweifellos 
oxydativen Charakter des Säureabbaues sind in weiter unten ange- 
führten Versuchen über die Absäuerung im O,-freien Raum gegeben. 
Über den Ort, wo diese Oxydationshemmung ansetzt, kann vorläufig 
nichts Endgültiges ausgesagt werden, da mehrere Einzelreaktionen des 
Absäuerungsvorganges oxydativ verlaufen. — Wie QuASTEL (1924) wahr- 
scheinlich machte, wird bei der bakteriellen Verarbeitung die Fumar- 
säure, die mit der Äpfelsäure ein bestimmtes Gleichgewicht bildet, oxy- 
dativ in Oxalessigsäure umgewandelt, welche ihrerseits in Brenztrauben- 
säure (abgefangen) und CO, zerfällt. Neuerdings vermochten dann Hann, 
HAARMANN und FiscHBaAcH (1928) zu zeigen, daß im Muskel die Apfel- 
säure im Sinne WIELANDs zu Oxalessigsäure dehydriert wird. Nach unse- 
rer Vorstellung könnte die Hemmung demnach schon darin bestehen, daß 
die Stufe der Oxalessigsäure nicht erreicht wird. Die Hemmung der zwei- 
ten Oxydationsphase würde sich in einem verhinderten Abbau des Azet- 
aldehyds äußern. Wegen des Bestehens bestimmter Gleichgewichte zwi- 
schen den intermediären Zwischenprodukten dürfte indes die Anhäufung 
des Azetaldehydes sich stets in gewissen Grenzen halten. 

cc) Neuere Untersuchungen weisen indes noch auf einen anderen Ur- 
sachenkomplex hin, der aber hier nur angedeutet werden soll. Wir kön- 
nen uns um so eher beschränken, als diese Zusammenhänge im Leipziger 
Botanischen Institut eine eingehende experimentelle Untersuchung von 
anderer Seite erfahren werden. Wie THomas (1925) zeigen konnte, findet in 
Gasgemischen, dieneben dem normalen O,-Gehalt einen erhöhten (10—50%) 
CO,-Partialdruck aufweisen, eine Umwandlung der normalen aeroben 
Atmung in eine Gärung statt, die sich aber von der gewöhnlichen anaero- 
ben Gärung dadurch unterscheidet, daß relativ beträchtliche Mengen von 
Azetaldehyd (auf Kosten von Alkohol) erscheinen, die schließlich zu einer 
tödlichen Schädigung der Pflanze führen. Es gelang nun WETZEL und 
RUHLAND nachzuweisen, daß Azetaldehyd schon in sehr geringen Kon- 
zentrationen eine hemmende Wirkung auf die Karboxylasetätigkeit aus- 
übt — Befunde, die in chemischer Hinsicht durch Modellversuche Box- 
LUNDs (1930) über die Natur der karboxylatisch wirksamen Gruppe wohl 
verständlich sind. Wir erkennen somit, daß ein CO,-Überschuß mit der 
Hemmung der karboxylatischen Spaltung den Abbau der Äpfelsäure ver- 
hindern kann, und zwar geschieht das in diesem Falle nicht direkt wie bei 
den beiden vorher angeführten Fällen, sondern indirekt über Azetaldehyd 
und dessen Wirkung auf die Karboxylase. Diese Erscheinung erhält für 
die Betrachtung unserer Zusammenhänge eine besondere Bedeutung, da 
gerade bei den Succulenten, sowohl durch ihre anatomisch-morpholo- 
gische Struktur als auch durch die Art ihres eigentümlichen Stoffwech- 
sels, von vornherein die Bedingungen für das Eintreten einer beträchtlich 
gesteigerten CO,-Spannung gegeben sind. Die Befunde KaxzsıTas (1930) 
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gestatten uns weiterhin, mit einer bedeutenden, durch bestimmte Be- 
handlung noch auBerordentlich gesteigerten Azetaldehydanhäufung im 
Gewebe zu rechnen, die von einer derartigen Größenordnung ist, wie sie 
WerzeL und RUHLAND für das Eintreten einer Karboxylasehemmung 
notwendig fanden. Auch in den Angaben SpoEHRs über das Auftreten 
von Äthylalkohol sehen wir Hinweise für das Vorhandensein übernor- 
maler Mengen von Azetaldehyd gegeben, der ja als Muttersubstanz des 
Alkohols betrachtet werden muß. Auf Grund dieser Beobachtungen sind 
wir genötigt, vor aliem diese letztere Möglichkeit der CO,-Hemmung in 
den Vordergrund der Betrachtungen zu rücken; es muß indes künftigen 
Untersuchungen vorbehalten bleiben, durch quantitative Erfassung so- 
wohl von Säure als auch von Aldehyd diese Frage endgültig zu beant- 
worten. 

dd) Der Entscheidung darüber, in welchem Ausmaße jede dieser drei 
Möglichkeiten am tatsächlichen Geschehen in der Pflanze beteiligt ist, 
stehen außerordentliche experimentelle Schwierigkeiten entgegen. So ge- 
lang es uns, lediglich die dritte Möglichkeit einer gesonderten Betrach- 
tung zu unterziehen. Der gangbarste Weg besteht darin, unter Ausschluß 
oxydativer Vorgänge allein die Äußerungen der karboxylatischen Spaltung 
zu berücksichtigen. 

Die Versuchsanordnung hätte darin bestehen können, daß man Pflan- 
zengewebe in verschieden CO,-reichen Medien auf Brenztraubensäure ein- 
wirken ließe. Doch wurde dieser Versuch nicht ausgeführt ; vielmehr ver- 
suchten wir aus der Intensität des Pyruvinatumsatzes durch Pflanzen- 
gewebe Kenntnis über den Wirkungszustand des karboxylatischen Sy- 
stems zu verschiedenen Tageszeiten zu erhalten. Wir führen zunächst 
einige Experimente an, die den Charakter von Vorversuchen tragen. 

Für unsere Zwecke schien es am ratsamsten, so vorzugehen, daß wir 
zerriebenes Pflanzengewebe auf eine Pyruvinatlösung einwirken ließen 
und die ausgeschiedene CO, bestimmten. Doch zeigten unsere ersten Ver- 
suche, daß die karboxylatische Wirksamkeit von Pflanzenbrei nur noch 
sehr gering ist (Versuch 32, 33, 341) (Tabelle 20a). 


Tabelle 20 a. 


32. Sempervivum glaucum. 22./23. VI. 1929. 13.00—13.00 Uhr. 
Blatthälften zu feinem Brei zerrieben und bei 35° und 10° im Thermostaten unter 
Luftdurchleitung belassen. Eine CO,-Abscheidung wurde nicht beobachtet. 


33. Sempervivum glaucum. 24.25. VI. 1929, über Nacht, mittelalte Blätter, je 
20 g Pflanzenmaterial ohne Toluol bei 35°. 
1. Blätterbrei in 50 com NaH,PO, (5%ige Lösg.) CO, : 8,8 mg auf 20 g Frischgew. 
2. a » 10 „ NaH,PO,-Lösung 
+ Glukoselôsung (3% ig) 20 ccm CO? : — 
3. Blatter in feine Streifen zerschnitten und in 
50 ccm NaH, PO,-Lésung CO, : 53 mg CO,/20 g Frischgew. 
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Tabelle 20a (Fortsetzung). 
34. Sempervivum glaucum. 25./26. VI. 1929, 19.00—10.00 Uhr. 35°. 





Pu der Ansätze = 6,5 med agers 
I. Pflanzen- Brei mit Toluol. 
1. 20,08 g Brei + 5ccm 7 NaH,;,PO,-Lösun ......... 0,84 
2. 19,08 so 2 + 5 ” ” + 5ccm4% Glukoselösg. 0,00 
3. 18,93,, „ +5 „ Pr +10 „ Brenztrauben- 
säurelösung + 7,4cem KOH.............. 4,65 
4. 18,61g Brei + 5 com NaH,PO, + 10 ccm 1- Äpfelsäurelösung 
De EE url ee ce 2,39 
II. Pflanzen-Schnitzel mit Toluol. 
24,65 g Schnitzel + Scom + NaH,PO,Lésung . . . . . . .. 3,57 
24,65 ” ” + 5 ” ” + 5 cem Glukose- 
BEE ES A Er 1,78 
21,5 g Schnitzel + 5 cem 5 NaH,PO,-Lésung + 10ccm Brenz- 
traubensäurelôsung + 7,4cem KOH .......... 11,4 
19,85 g Schnitzel + 5 ccm Fi NaH,PO,-Lösung + 10 ccm 1-Äpfel- 
säurelösung + 7,9 cem KOH . ............. 4,45 


Am Ende 5 com 25%ige H,SO, zugesetzt. KOH : 0,241 n. 


35. Sempervivum glaucum. 1./2. VII. 1929, 19.00—10.00 Uhr. 30°. 
Pflanzen-Schnitzel (auBer 5.) ohne Toluol, je 20 g. 
Pu der Ansätze ~ 6,5 





1. Schnitzel + 10com 5 NaH,PO4-Lüsung . . . . . . .. 21,9mg CO, 
2. dé + 10 ,, = + 25 ccm 2%ige 
RTO ES SOS ae dat amas ee Tr 
3. Schnitzel + 10 ccm ‘> NaH,PO,-Lösung + 25ccm Brenz- 
traubensäurelösung + 13 cem KOH ......... MO, à 
4. Schnitzel + 10 ccm 5 NaH,PO,-Lösung + 10 ccm Oxal- 
essigsäurelösung + 13,8comKOH.......... 82,5.» 
5. Schnitzel + 10 ccm 5 NaH,PO,-Lösung + 10ccm Oxal- 
essigsäurelösung + 13,8ccem KOH ......... 69,0 ,, „ mit 
Toluol 


6. Schnitzel + 10 ccm ‘¢ NaH, PO,-Lésung + 10 ccm 1-Apfel- 


säurelösung + 14,8 cem KOH. ........... 34,2 mg CO, 
Am Ende Zugabe von 5 ccm 25% iger H,SO,. 


Wir zogen es deshalb vor, zwecks Schaffung großer Angriffsflächen 
Blätter von Semp. glauc. in feine Streifen zu zerschneiden und auf diese 
die Pyruvinatlösung wirken zu lassen (Versuch 34 II, 35 und 36). Das in 
Streifen geschnittene Blattgewebe zeigt sowohl ohne, als auch mit Toluol- 
zusatz bei Äpfelsäure- und Brenztraubensäurezugabe eine deutlich gestei- 
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gerte CO,-Abscheidung, während Glukosezugabe bei Vorhandensein nor- 
maler KH-Reserven in den Geweben eine leichte Hemmung der CO,-Bil- 
dung hervorruft, welche erst bei Verwendung KH-armer Gewebe (Ver- 
such 36) (Tabelle 20b) einer ganz leichten Steigerung Platz macht, die 
indes keinen Vergleich mit der durch Brenztraubensäurezusatz erzielten 
Zunahme aushält. 

Tabelle 20 b. 36. Sempervivum glaucum. 3./4. VII. 1929, 18.00—9.00 Uhr. 


Pflanzenschnitzel ohne Toluol. Blätter 24 Stunden vor Versuchsbeginn bei 35° 
im Dunkeln, um Säure- und KH-Spiegel herabzudrücken. 


1. Schnitzel + 10com 5 NaH,PO,-Lösung . . . . 36,2 mg 00,/20g Fr.-Gew. 
2. ” + 10 „ ” + 25 ccm 
Glukose (2%ige Lôüsung) . . . . . . . . . . 285, » Mi: 
3. Schnitzel + 10 ccm NaH,PO, + 25cem Pyruvi- 
IE nn à à 7e à + + Shui du 5.0 » (Os : » 
4. Schnitzel + 10ccm NaH,PO, + 10ccm Oxal- 
on | tee re nr Bearer 205, » [Bn » 
5. Schnitzel + 10 com NaH,PO, + 10 ccm 1-Malat- 
RD 61> Immonet ST id 710 » » Mn m 


Bei den eigentlich entscheidenden Versuchen (141 und 144) wurde so 
vorgegangen, daB wir sowohl morgens als auch abends Blattgewebe von 
Semp. glauc. bei verschiedenen Temperaturen (18, 20 und 38°) auf Pyru- 
vinatlésung einwirken lieBen (Tabelle 20c). 

Die Versuche zeigen, daB morgens, also nach einer längeren Dunkel- 
periode, das Karboxylasesystem bedeutend weniger aktiv ist als abends, 
daB es kaum auf einen Pyruvinatzusatz mit verstärkter CO,-Bildung ant- 
wortet, daB also allgemein eine reversible Hemmung der Karboxylase 
besteht; abends dagegen kann eine derartige Hemmung noch kein be- 
trächtliches Ausmaß angenommen haben, da, obwohl reichlich KH-Mate- 
rial zur Verfügung steht, ein Zusatz von Pyruvinat eine bemerkenswerte 
Steigerung der CO,-Ausscheidung hervorruft, die sowohl bei niederen 
(+15%), als auch ganz besonders bei höheren Temperaturen (+72%) in 
Erscheinung trat. Damit ist klar gezeigt, daß eine Forschung, die eine 
Klärung des Mechanismus des Säurestoffwechsels zum Ziel hat, mit den 
Änderungen in der Aktivität der Karboxylase im natürlichen Tagesver- 
lauf rechnen muß. Wodurch diese reversible Karboxylasehemmung be- 
dingt ist, können wir noch nicht endgültig beurteilen, höchstwahrschein- 
lich spielen aber die oben angedeuteten Zusammenhänge (CO,-Partial- 
druck — Azetaldehyd — Karboxylase) hierbei eine hervorragende Rolle. 
Dem Licht, so markant auch seine Wirkung auf den Ablauf der Absäue- 
rung sein mag, kommt doch im wesentlichen nur eine sekundäre Rolle zu, 
wie schon die alte DE Vrressche Anschauung betonte: Die Zersetzung 
der Säuren in den Fettpflanzen wird gar nicht vom Licht veranlaßt; 
dieses verursacht nur eine Beschleunigung der vom Lichte unabhängigen 














Tabelle 20 c. 140. Sempervivum glaucum. 12. VII. 1930, morgens entnommen. 
10.00—18.00 Uhr. I., II. und III. nebenstehende Blätter. a) 18°, b) 38°. Blatt- 
hälftenschnitzel. p, des Ansatzes: 6,5. 
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COz-Ausscheidung in 
m mol. pr. 10 Stunden 
und 20 g Frischgew. 





I. a) 20,2 g Schnitzel + 30 com H,0 + 20 ccm KH,PO, 
RL tn Bahn po .m.0i08 en je ee je 0,445 
b) 23,5 g Schnitzel + 30cem H,0 + 20 com KH,PO, 
ee 5 et 1,19 

IL. a) 18,5 g Schnitzel + 30 ccm Pyruvinatlôsung + 20 com 
Tilers CE). oo. ............ 0,455 (+ 2,5%) 

b) 21,5 g Schnitzel + 30 ccm Pyruvinatlösg. + 20 ccm 
KH,PO, (1/2 molar) . . . . . . . . . . . . . .. 1,36 (+ 14,3%) 

III. a) 21,0 g Schnitzel + 30 ccm 1-Malatlösung + 20 ccm 
PR 0,49 

b) 21,3 g Schnitzel + 30 ccm 1-Malatlösung + 20 ccm 
ER PO, (alt)... ........... 1,19 


144. Sempervivum glaucum. 21. VII. 1930, abends entnommen. 16.30—19.30 Uhr. 
Ansatz wie bei 140. K-Pyruvinatlösung: 0,37 n, K-1-Malatlösung: 0,39 n. Nach 
Abbruch des Versuches wurde ebenso wie bei 140 die gelöste und gebundene CO, 
durch Zugabe von 5 ccm 25%iger H,SO, frei gemacht. a) 18°, b) 38°. 
I. a) 38,0 g Schnitzel + 50 cem H,0 + 20 com KH,PO,- | 0,213 


b) 34,5, » Lösung (5) Pu 6,5 [| 61 








IL. a) 32,5,, s + PRIME come E reine. 0,25 (+ 15%) 
b) 39,5, » |lésung + 20 ccm KH,PO,-Lös. :) 1,05 ( + 72%) 
III. a) 39,0 „ si + 20 ccm H,O + 30 ccm sua 0,193 
b) 30,5, .. lösung + 20 com KH,PO,-Lös. (2) 0,97 


Säurezersetzung. Gegenüber WARBURG sei hier nochmals hervorgehoben, 
daß wir die Bedeutung dieser sekundären Lichtwirkung (Assimilation) 
nicht nur darin zu erblicken haben, daß eine günstigere O,-Versorgung 
der Gewebe zustande kommt, sondern mindestens in dem gleichen Maße 
darin, daß mit der Entfernung der CO, eine Hemmung aufgehoben wird. 
Diese CO,-Hemmung äußert sich primär zunächst in einer Oxydations- 
bzw. Dehydrierungshemmung: 

1. Die Stufe der Oxalessigsäure wird nicht erreicht. 

2. Die oxydative Verarbeitung des im weiteren Verlaufe des Säure- 
abbaues entstehenden Azetaldehyds ist nicht ermöglicht. 

Beide Hemmungserscheinungen lassen eine enge Beziehung zur Er- 
möglichung der karboyxlatischen Wirkung gegeben erscheinen. 

Im ersten Falle wird die Stufe der für die Karboxylase allein angreif- 
baren a-Ketosäure nicht erreicht, so daß also auch bei ungehinderter 
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Wirksamkeit der Karboxylase ein Abbau der Äpfelsäure auf jeden Fall 
unterbleibt. 

Im zweiten Falle hemmt der sich anhäufende Azetaldehyd die karb- 
oxylatische Aktivität, so daß also selbst die sich möglichlicherweise bil- 
dende Oxalessigsäure nicht abgebaut werden kann. 


C. Narkose. 


Stellt die Weiterverarbeitung der Äpfelsäure tatsächlich einen Abbau- 
vorgang dar, wie wir bisher angenommen haben, so darf, falls keine uner- 
wiinschten Oxydationshemmungen auftreten, diese Weiterverarbeitung 
durch Narkotika nicht gehemmt werden (Versuch 103). Während die 
Blatter unter normalen Verhältnissen um 8% an Säure abnehmen, sinkt 


Tabelle 21. 
Einfluß der Narkose auf die Dunkelabsäuerung. 
103. Bryophyllum calycinum. 19./20. XI. 1929, 10.00—10.00. 370. 
Narkose: 0,90 ccm Chloroform auf 8,5 Liter Luft. 











Gesamtsäure Abnahme an Säure | cem mol. optisch- 
(cem mol.) in % des aktive Säure 
pro 1g Tr.-Gew. | Ausgangswertes (K)| pro 1 g Tr.-Gew. 
Beth Gi acai Ah rés 1,65 0,089 d 
V, (Narkose) ...... 1,40 —15,1% 0,120 d 
V2 (Narkose) . . . . . . 1,35 —18,2% — 
WE Je ee 1,51 — 8,5% 0,117 d 











der Säurespiegel bei den narkotisierten Blättern um 15 bzw. 18% — eine 
Erscheinung, die durch die hemmende Wirkung des Narkotikums auf die 
gleichzeitig vor sich gehende Säurebildung eine hinreichende Erklärung 
findet (Tabelle 21). 

D. Anaerobiose. 

Oben hatten wir weiterhin die Annahme gemacht, daß der Abbau der 
Äpfelsäure durch eine Oxydation bzw. Dehydrierung eingeleitet wird. 
Für die Änderung der ,,Aciditat‘‘ liegen bereits Untersuchungen vor 
(RıCHARDS, WARBURG, AsTRUC), die übereinstimmend zeigen, daß bei 
völliger Abwesenheit von Sauerstoff die Absäuerung in der Tat weitest- 
gehend gehemmt ist. In einigen weiteren Versuchen ergänzten wir die 
älteren Beobachtungen durch Berücksichtigung der Gesamtsäureab- 
nahme im O,-freien Raum (Versuch 92, 99 und 104) (Tabelle 22). 

Auch unsere Versuche lassen in Bestätigung früherer Angaben klar 
erkennen, welch enorme Bedeutung dem Sauerstoff bei der Absäuerung 
zukommt. So ist zu beobachten, daß in N,- oder H,-Atmosphäre stets 
eine überaus starke Hemmung der Absäuerung eintritt, was im Rahmen 
der oben dargelegten Beziehungen zwischen primärer Äpfelsäureoxyda- 
tion und Äpfelsäureabbau zu erwarten war. 

Planta Bd. 15. 41 
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Tabelle 22. Anaerobiose und Dunkelabsäuerung. 














com mol. Säureabnahme com mol. 
Gesamteäure in % des optisch-aktive 
pro 1g Ausgangswertes | Säure pro 1g 
Tr.-Gew. (K) Tr.-Gew. 
92. Bryophyllum calycinum. 30. IX. 1929, 12.00 Uhr bis 1. X. 1929, 13.00 Uhr. 
2 re € 1,89 0,3101 
| Blatter nach 
V,—0., 37° .. 1,85 — 2,1 0,302 1 4—5 Std. tédlich 
V.+ O,, 37° 1,16 —38,5 0,239 d aie 
2+ Ug .. , , 
Vs+ Os 15°. . 1,61 —14,8 0,179 1 Blatter normal 
99. Bryophyllum calycinum. 17. X. bis 8. X. 1929, 17.30—8.00 Uhr. 
BE pa one 1,46 
V, Luft, 37°. . 0,93 —36 0,088 d 
Blatter am 
V. Hs, 37... 1,16 —20,8 0,127 1 Morgen tödlich 
V; He 20... 1,33 —11,5 0,199 1 boa u 
104. Bryophyllum calycinum. 13./14. XI. 1929, 17.30—9.00 Uhr. 
Ewe. 4 1,75 0,280 1 
V, Luft, 379. . 1,33 —25 0,063 d Blätter normal 
Blätter schwer 
Ve H, 37°. . . 1,71 — 2 0,265 1 geschädigt. Nur 
grime Randzonen 
Vs H> 16°. . . 1,69 — 3,5 0,110 1 Blatter normal 











Bemerkenswert war unter diesen anaeroben Bedingungen die Lebens- 
dauer der Gewebe. Wie schon SCHUMACHER (1928) beobachtete, weisen 
die sauren Pflanzen eine auBerordentliche Empfindlichkeit gegen O,-Ab- 
schluB auf. Für unsere Objekte, die, obwohl nicht ausgesprochen sauer, 
so doch äußerst säurereich sind, war es sehr charakteristisch, daß, sobald 
die inneren und äußeren Bedingungen für einen die Säurebildung über- 
steigenden Säureabbau gegeben waren, die Gewebe nach wenigen Stun- 
den Aufenthalt im O,-freien Medium jene typischen Infiltrationserschei- 
nungen aufwiesen, wie wir sie bereits oben beschrieben haben. 


Mechanismus und Energetik der Äpfelsäurebildung. 
I. 

Die Oxysäuren, von denen in unseren Klimaten die Äpfelsäure zwei- 
fellos schon wegen ihrer außerordentlich weiten Verbreitung und ihres 
stellenweise beträchtlichen Auftretens eine besonders bedeutsame Rolle 
zu spielen scheint, lassen auf Grund ihrer chemischen Zusammensetzung 
sowohl eine Bildung in einem Reduktions- als auch in einem Oxydations- 
ablauf denkbar erscheinen. 

1. Die erstere Möglichkeit liegt der Annahme LIEeB16s zugrunde, wel- 
che die Oxysäuren als Zwischenstufen der photosynthetischen Zucker- 
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bildung aus CO, und H,O auffaßt. Doch konnte diese Theorie im Laufe 
der Zeit immer weniger gehalten werden, und neuerdings wird sie nur 
noch von ganz wenigen Forschern vertreten (MAYER, Baur). Wir geben 
deshalb CzaPEx vollauf recht, wenn er sagt, daß noch immer die Theorie 
vorzuziehen sei, welche die Pflanzensäuren als Oxydationsprodukte, und 
zwar vor allem der Zuckerarten, ansieht. 

2. Für die Bildung der 4-C-Säuren im Verlaufe des Zuckerabbaues sind 
grundsätzlich zwei Wege beschreitbar : 

a) Die ursprünglichere Ansicht, die möglicherweise für zahleiche Pilze, 
die ein besonders ausgeprägtes Oxydationsvermögen besitzen, gültig ist, 
leitet diese Säuren (speziell Wein- und Äpfelsäure) unmittelbar von KH 
ab, und zwar sollen sie durch schrittweise Oxydation der KH entstehen 
(Pursewrrsom). Uber die dabei entstehenden Nebenprodukte wird keine 
bestimmte Ansicht geäußert. So bleibt vor allem unklar, ob diese Oxy- 
dationen, die auf einer gewissen Stufe einmal Teile des KH-C-Gerüstes 
abspalten müssen, unter CO,-Entwicklung verlaufen, oder ob diese Ver- 
kürzung durch Abtrennung anderer Produkte erfolgt. 

b) Die modernere Auffassung ist unter einem gewissen Zwange ent- 
standen. Ihr ist auch nicht die Bildung der 4-C-Säuren das Wesentliche, 
vielmehr will sie einen Weg aus der Sackgasse weisen, in welcher der 
experimentell erforschte KH-Abbau zur Zeit endet. Bekanntlich führt 
uns der Spaltungs- und anschließende Dehydrierungsvorgang im Verlaufe 
des KH-Abbaues letzten Endes zur Essigsäure, deren ferneres Schicksal 
uns jedoch unbekannt ist. THUNBERG hat deshalb die Arbeitshypothese 
aufgestellt, daß im normalen Atmungsvorgang die Essigsäure unter weite- 
rer Dehydrierung eine Synthese eingeht, die zur Bildung von 4-C-Säuren 
führt: 

CH, - COOH CH, - COOH 


NO EG 
CH, - COOH CH, - COOH 
Da die Bernsteinsäure als H-Donator bekannt ist, so vermégen wir 
ohne Schwierigkeiten über die Fumarsäure zur Äpfelsäure zu gelangen. 
CH, - COOH CH-COOH H CH, - COOH 


= H— + | — 
CH, - COOH CH-COOH OH CHOH - COOH 


Obwohl wir annehmen miissen, daB, wenn diese Synthese vor sich 
geht, sie durch donatorspezifische Fermente katalysiert wird, versuchten 
Knoor u. GEHRKE (1925) diesen Vorgang auch rein chemisch in vitro 
zum Ablauf zu bringen, wobei sie annahmen, daß dieser Vorgang analog 
einer MEYERHOFschen Reaktion abläuft: 

41* 
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3 - CH, -COOH 


Doch gelang diese Synthese kaum in nennenswertem Ausmaß, da die 
Essigsäure sich gegen das zur Oxydation verwandte H,O, als ziemlich 
resistent erwies. Im Gegensatz dazu aber lieferte das als Vorstufe der 
Essigsäure Aceton mit H,O, reichlich 4-C-Säuren, wofür 
die der CH,-Gruppe benachbarte CO-Gruppe verantwortlich gemacht 
wird, die auf den Wasserstoff der CH,-Gruppe auflockernd wirkt (im 
Sinne emer Enolformbildung: CH,=COH—CH,). Wir werden im fol- 
genden Gelegenheit haben, auf diese Synthese nochmals zurückzu- 
kommen. 

In den Befunden von Burkewrrsox u. Fepororr (1929 und 1930), 
die in Kulturen von Schimmelpilzen auf Essigsäure eine Fumar- und 
Bernsteinsäurebildung feststellten, ebenso wie in denen von CHRzAaszoz 
u. Truxow (1930), welche unter diesen Bedingungen außerdem noch eine 
Äpfelsäure- und Zitronensäurebildung beobachteten, kann kaum eine ein- 
deutige Bestätigung der Tuunse&reschen Annahme gesehen werden; 
diese Erscheinungen müssen nicht unbedingt darin ihre Erklärung fin- 
den, daß Essigsäure durch Dehydrierung direkt in 4-C-Dikarbonsäuren 
übergeht, vielmehr besteht die Möglichkeit, daß die Essigsäure, nachdem 
sie eventuell eine Umwandlung (etwa in Aldehyd) erfahren hat, zunächst 
KH-synthetisch verarbeitet wird (vgl. Lunpin 1923), und daß die Bildung 
der 4-C-Dikarbonsäuren eine besondere Abzweigung vom normalen KH- 
Abbau vor der 2-C-Stufe darstellt. 


IL. 

Macht man sich die Anschauung zu eigen, daß alle CO,, soweit sie 
nicht ihren Ursprung einer etwaigen Endoxydation von 2-C-Körpern ver- 
dankt, durch Abspaltung der Karboxylgruppe einer Ketosäure entsteht, 
so folgt mit zwingender Notwendigkeit, daß im Verlaufe des normalen 
KH-Abbaues, wie ihn das Nzuserasche Schema charakterisiert, einer 
Bildung von Essigsäure, die wohl nicht anders als über den Azetaldehyd 
entstanden gedacht werden kann, unter allen Umständen eine Ausschei- 
dung äquivalenter Mengen von CO, parallel gehen muß: 

KH—— CH, - CO . C00H——- CH, - COH-—» CH, - COOH 


co, 


Ist die Äpfelsäure also das Produkt einer Synthese von 2 Mol. Essig- 
säure, so müssen wir auf 1 mol. neu entstandener Säure 2 mol. CO, finden. 








Beitrag zur Kenntnis des Säurestoffwechsels sucoulenter Crassulaceen. 631 


co, 
TL EL CH, - COOH 
-2H—» 
CH, - CO - COOH——>-CH, - COOH - COOH 
oe 


Zur Entscheidung dieser Frage stellten wir eine Anzahl Versuche an, 
die gestatteten, sowohl das Ausmaß der nächtlichen Ansäuerung bei ver- 
schiedenen Temperaturen zu ermitteln, als auch die Menge der während 
dieser Zeit produzierten CO,. Die Versuchsanstellung ist mit der bei den 
Bilanzversuchen beschriebenen identisch. Nachstehend seien die Ergeb- 
nisse einiger dieser Versuche graphisch dargestellt (Abb. 10—18, Ta- 
belle 23). 
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Abb. 13. Versuch 62. 


Abb. 12. Versuch 60. 
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Abb. 16. Versuch 67. 











Abb. 17. Versuch 90. 


Erläuterung zu Abb. 10—18 (Versuch 47, 50, 60, 62, 63, 66, 
67, 90 und 94). 
— — — Absolute Zunahme an Gesamtsäure (in com mol. 

2basische Säure) pro 1 g Trockengewicht. 





Sc 
\ 























6. 


Abnahme an vergärbaren KH (in ccm mol. Glu- 
koselösung) pro 1 g Trock: 


engewich! 
—-—-— CO--Ausscheidung pro 1 g Trockengewicht (in ccm 


mol. Glukoselüsung). 
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Tabelle 23. 
Zunahme Atmungs-CO: Glukoseab- 
Frisch- | Trockenge- | com bas | an 2 bas. (ausgeschiedc=$.  |nshmei. com 
gewicht | wicht in % | mol. Säure | mol. Säure in ccm _Imol. Lösung 
ma des Frisch-| pro 1gTr.- |in cem pro| in ccm m mol. Glu- |pro 1 g Tr.- 


gewichtes Gew. 1gTr- | mmol. pro 


Gew 1gTr.-Gew. 1g tr-Gew. Tabelle 2) 








47. Bryophyllum calycinum. 12./13. VIL. 1929, 17.30—8.00 Uhr. 
K 7,70 9,8 1,08 
10° 7,50 9,5 0,0 0,00 
20° 7,10 9,7 2,05 +0,97 0,0 0,00 
37° 7,70 9,5 1,21 |*+0,13 1,55 0,257 

50. Bryophyllum crenatum. 14./15. VII. 1929, 16.30—8.30 Uhr. 

K 12,40 7,75 0,42 
11° 12,25 7,65 0,0 0,0 
21° 11,30 7,4 0,85 +0,43 0,12 0,02 0,250 


37° 11,45 7,5 0,59 +0,17 1,22 0,205 0,160 
62. Bryophyllum proliferum. 4./5. VIII. 1929, 17.00—9.30 Uhr. 


K 12,30 7,95 0,925 

11° 10,90 7,75 1,230 | +0,305 | 0,295 0,0493 0,354 

20° 13,35 7,70 1,300 | +0,375 | 0,58 0,096 0,412 

35° 13,85 7,60 1,080 | +0,155 | 1,88 0,312 0,387 
63. Bryophyllum calycinum. 4./5. VIII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. 

K 12,15 11,1 1,42 

11° 12,55 11,4 1,50 +0,08 0,035 0,0058 

20° 13,15 11,3 1,76 +0,34 0,125 0,0208 

35° 13,60 10,7 1,34 — 0,08 1,01 0,169 
67. m proliferum. 17./8. VIII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. 

K 11,60 5,75 0,950 

8° 11,75 5,8 1,10 +0,150 | 0,000 0,000 

20° 1,57 + 0,62 0,042 0,007 0,360 

35° 11,80 5,5 1,14 +0,190 | 0,885 0,147 0,145 
66. Bryophyllum calycinum. 7./8. VIII. 1929, 17.00—9.00 Uhr. 

K 11,00 11,5 1,10 


8° 10,85 11,3 1,31 +0,210 | 0,0081 0,0014 0,065 
20° 11,60 11,0 1,60 +0,50 0,0235 | 0,0089 0,275 


35° | 11,60 | 110 1,32 | +0,22 | 0,045 | 0,156 | 0,195 
90. Bryophyllum calycinum. 9./10. IX. 1929, 15.30—9.00 Uhr. 

K 9,50 | 10,2 0,90 

10° | 855 | 10,9 132 | +042 | 0,0265 | 0,005 | 0.167 


21° 10,00 10,86 2,00 +1,10 0,115 0,019 0,415 
37° 8,75 10,85 1,14 +0,24 1,44 0,240 0,405 


94. Bryophyllum calycinum. 12./13. IX. 1929. 
10° 10,15 10,8 1,45 +0,35 0,032 0,0053 


20° 9,85 10,8 1,56 +0,46 0,282 0,047 
37° 9,90 10,9 0,96 —0,14 1,420 0,236 
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Es ergibt sich mit voller Klarheit, daB nicht der geringste Hinweis 
dafür besteht, der THunseraschen Hypothese für unsere Zusammen- 
hänge eine Bedeutung zuzusprechen. Es ist vielmehr für unsere Befunde 
bezeichnend, daß gerade bei außerordentlich reger Säurebildung nur mini- 
male, kaum faßbare CO,-Mengen ausgeschieden wurden. Beim Vergleich 
der Kurven 62 und 94 mit denen von 66 und 67 kann man sich sogar des 
Eindruckes kaum erwehren, daß Säurebildung und CO,-Ausscheidung 
vikariierende Prozesse darstellen. Für die Säurekurven der beiden erst- 
genannten Versuche ist charakteristisch, daß, obwohl die gebildeten ab- 
soluten Säuremengen durchaus nicht abnormal gering ausfallen, doch die 
Zunahme der Säurebildung von 10° zu 20° einem überaus niedrigen Tem- 
peraturquotienten folgt, während andererseits schon bei niedrigen und 
mittleren Versuchstemperaturen beträchtliche CO,-Mengen produziert 
werden. Diese CO,-Ausscheidung allein dadurch zu erklären, daß man 
einen verstärkten Säureabbau annimmt, der durch zunächst noch un- 
bekannte Faktoren bedingt ist, liegt im Bereich der Möglichkeit. Wei- 
terhin ist aber noch zu bedenken, daß auch dadurch, daß nach einer Assi- 
milstionsperiode nur ein relativ niederer KH-Spiegel erreicht wird, Be- 
dingungen geschaffen werden, die bei der aller Wahrscheinlichkeit nach 
bestehenden Korrelation zwischen KH- und Säurespiegel eine übermäßige 
Säureanhäufung während der Nacht verhindern können, und zwar zu- 
gunsten eines oxydativen Endabbaues, der eine weitaus günstigere ener- 
getische Auswertung der vorhandenen Materialien erlaubt. Diese Zu- 
sammenhänge sind indes experimentell so wenig erforscht, daß sie nicht 
mit Bestimmtheit zu einer Erklärung herangezogen werden können. 

Wie schon bemerkt, besteht die Tendenz einer umgekehrten Propor- 
tionalität zwischen dem Grad der Säurebildung und demjenigen der CO,- 
Ausscheidung — eine Erkenntnis, die bereits in den Bestimmungen des 

—=.Quotienten, welche frühere Autoren bei verschiedenen Temperatu- 


ren nn ae ihren Niederschlag fand. MAQUENNE u. Demoussy (1913) 
glauben indes, darauf hinweisen zu müssen, daß der außerordentliche 
Wert für diese Quotienten, wie er regelmäßig für die Periode der nächt- 
lichen Ansäuerung erhalten wird, durchausnicht der Ausdruck destatsäch- 
lichen Geschehens zu sein braucht, der vielmehr auch nur dadurch bedingt 
sein kann, daß über Nacht unter normalen Verhältnissen stets ein erheb- 
licher Temperaturrückgang einsetzt, welcher eine erhöhte Löslichkeit der 
produzierten CO, im Zellsaft zuläßt. So berechtigt diese Kritik auch er- 
scheinen mag, so ist doch recht zweifelhaft, wie bereits RICHARDS hervor- 
hob, ob diese ur Löslichkeitsänderung zu derart beträchtlichen Ab- 


weichungen des CO» *.Quotienten vom Normalwert zu führen vermag. Die- 


ser Einwand ließ, ‘sich nur dadurch entkräften, daB wir morgens und 
abends je eine Bestimmung aller im Gewebe, sei es im gebundenen oder 
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gelösten Zustande, vorhandenen CO, ausführten (Tabelle 24) (Versuch 96 
und 37). Diese Versuche zeigen klar, daß CO,-Speicherungsvorgänge, die 
durch ihr Ausmaß in der Lage wären, den wahren Sachverhalt hinsicht- 
lich des Gaswechsels zu verdecken, nicht vorliegen — ein Ergebnis, das, 
wenn man im Sinne von MAQUENNE u. DEMOUSSY annehmen wollte, daß 
die CO, im Zellsafte gelöst sei, von vornherein wahrscheinlich war, da 
diese begünstigte CO,-Speicherung gerade mit einer Aciditätszunahme 
des Zellsaftes zusammenfiele. 

Tabelle 24. Speicherung von CO, über Nacht bei verschiedenen Temperaturen. 
96. Bryophyllum calycinum. 18./19. IX. 1929. Die eine Blatthälftenportion wurde 
sofort, die andere nach 15stündigem Verweilen bei 10 bzw. 35°, mit 5% iger Phos- 
phorsäure zweimal kurz aufgekocht unter Durchleiten eines CO,-freien Luft- 
stromes; die freigemachte oder ausgetriebene CO, wurde in Ba (OH), aufgefangen. 
37. Sempervivum glaucum. 3./4. VII. 1929. 20.00—9.00 Uhr. Versuch tellung 














wie bei Versuch 96. 
| Versuch 96 (Bryophyllum calycinum). | Versuch 87 (8 vivum ) 
mg CO, gespeichert, pro 10 g Fr.-Gew. be nt nr à 
ı K 4,4 5,15 
ai lv 3,5 4,40 
K 4,2 5,50 
ar |, 5,0 5,70 








Die Ergebnisse unserer Versuche veranlassen uns deshalb, anzunehmen, 
daß, wenn wir eine synthetische Bildung der Apfelsäure anerkennen, und 
diese Annahme erhält durch die Beobachtung der Säurebildung in Nar- 
kose eine bemerkenswerte Stütze, wir sie doch von solchen Intermediär- 
produkten des KH-Abbaues ableiten müssen, deren Stellung unbedingt 
diesseits der Brenztraubensäurestufe sich befindet. Höchst bedeutungsvoll 
erscheinen uns in diesem Zusammenhange auch die Befunde von Knoop 
u. GEHREE (1925), die ja einen 3-C-Ketokérper, das Aceton, für eine 
Synthese zu 4-C-Oxysäuren hervorragend geeignet fanden. 


III. 

Die Möglichkeit des Überganges eines 3-C- in einen 4-C-Kérper, des- 
sen Verwirklichung im Gegensatz zu der des umgekehrten Vorganges auf 
beträchtliche, sowohl praktische als auch theoretische Schwierigkeiten 
stößt, ist schon des öfteren für die Klärung unserer Fragen herangezogen 
worden. So berichtet GorrscHaLK (1925) über eine durch Pilze voll- 
zogene Synthese von Fumarsäure aus Brenztraubensäure. Indessen konn- 
ten die Ergebnisse dieser Versuche, die mit den gleichen Pilzstämmen 
nachgeprüft wurden, weder von EHRLICH u. BENDER (1927), noch von 
GOTTSCHALK selbst (1927) bestätigt werden. Auch BuTKEwITsoH u. 
Frpororr (1929) kamen zu durchaus negativen Ergebnissen. 
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Erst neuerdings (1930) machten TOENIESSEN und BRINKMANN auf 
Grund tierphysiologischer Versuche eine Bildung von Bernsteinsäure aus 
Brenztraubensäure wahrscheinlich. Zugleich vermochten sie durch Be- 
obachtung der bei diesem Vorgang auftretenden Produkte ein Bildungs- 
schema für den Übergang einer 3-C-Ketosäure in eine 4-C-Dikarbonsäure 
zu entwickeln, dem das gleiche System wie den THuNBERGschen Vor- 
stellungen zugrunde liegt, das uns aber insofern auch chemisch ver- 
ständlicher ist, als hierbei die Dehydrierung der äußerst stabilen CH,- 
Gruppe durch die benachbarte CO-Gruppe eine wesentliche Begünsti- 
gung erfahren dürfte. (Durch die Versuche von QuasteL [1925] ist 
bekannt, daß die Essigsäure nur ein relativ sehr geringes Dehydrie- 
rungspotential aufweist). Da man längst davon abgekommen ist, 
glauben zu müssen, daß im Stoffwechsel von Pflanze und Tier prinzi- 
pielle Unterschiede vorhanden sind, vielmehr die Auffassung vertritt, 
daß die Lebensvorgänge beider Zweige weitgehend übereinstimmen, 
so besteht vorläufig kein zwingender Grund, die Ansichten der Tier- 
physiologen nicht für uns fruchtbringend zu übernehmen. Da in pflan- 
zenphysiologischen Kreisen diese neuen Zusammenhänge kaum allge- 
mein bekannt sein werden, sei das TOENISSEN-BRINKMANNsche Schema 


angeführt: 


CH, - CO - COOH CH, - CO - COOH CH, - COOH + HCOOH 
-2H—~ >» +2 HOH ms] 
- CO - COOH H, - CO - COOH H, - COOH + HCOOH 
Brenztraubensäure Diketoadipinsäure Bernstein- Ameisen- 
säure säure 


Wie ersichtlich, fordert dieses Schema für die Bildung von 1 mol. 
Bernsteinsäure das Entstehen von 2 mol. Ameisensäure. Obwohl in der 
älteren Literatur immer wieder auf Angaben über das Auftreten von 
flüchtigen Säuren gestoßen wird (BERGMANN 1382), fielen unsere gele- 
gentlichen Prüfungen auf freie Ameisensäure negativ aus. Wenn auch 
durchaus die Möglichkeit gegeben ist, daß die entstehende Ameisensäure 
sich durch Weiterverarbeitung einer Beobachtung entzieht, so sind doch 
zur völligen Klärung weitere umfassende Untersuchungen unerläßlich, 
die sich auf die Erfassung der flüchtigen und nichtflüchtigen @esamt- 
säuren erstrecken. 


IV. 


Unter Zugrundelegung dieses Schemas würde sich die Äpfelsäurebil- 
dung energetisch derart auswirken, daß der Gewinn an Energie sich auf 
ein Drittel des optimalen Wertes beläuft, wie er beim normalen aeroben 
KH-Abbau erreicht wird: 
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Lada... 2 674 Kal. 
2 ,, Ameisensäure 126 ,, 
1 ,, ÂApfelsäure . . . . . . pa 
228 Kal./mol. Glukose 
(Lésungswarmen nicht berücksichtigt). 


Umstimmung des Energiestoffwechsels durch die Temperatur. 


Verdunkelt man Blatter, die sich tagsiiber am Lichte befunden haben, 
so setzt mit steigender Temperatur eine immer mehr hervortretende CO,- 
Ausscheidung ein, die von einem Rückgang in der Äpfelsäureanhäufung 
begleitet wird. Nach der bisherigen Anschauung ist diese verminderte 
Anhäufung durchaus nicht durch eine verminderte Bildung bedingt, son- 
dern lediglich durch einen mit der Temperatur ansteigenden Abbau der 
Säure. Alle ausgeschiedene CO, durchliefe nach dieser Ansicht die Zwi- 
schenstufe der Äpfelsäure, die ja überhaupt als ein intermediäres At- 
mungsprodukt angesehen wird. Unsere andersartigen Vorstellungen, die 
sich im wesentlichen auf Beobachtung des KH- und des Gesamtsäure- 
stoffwechsels sowie der CO,- Produktion bei verschiedenen Temperaturen 
gründen, seien im folgenden dargestellt. 

Bei niederer Temperatur bis etwa 15—20° besteht der Energiestoff- 
wechsel beim Fehlen jeglicher CO,-Ausscheidung allein in einer Bildung 
von Äpfelsäure. Der Gewinn an Energie bei dieser Säureproduktion be- 
trägt nur etwa ein Drittel des durch vollkommene Oxydation der KH 
erzielbaren Ertrages. Dies hat zur Folge, daß weit mehr Reserven mobi- 
lisiert werden müssen, als bei einem vollständigen Abbau der KH not- 
wendig wäre. Die Geschwindigkeit der primären KH-Spaltung kommt 
auf diese Weise den Ansprüchen nach, die in Bezug auf Intensität des 
Ablaufes dadurch an sie gestellt werden, daß dieser besondere Weg der 
Energiegewinnung eingeschlagen wird. Die Geschwindigkeit dieser pri- 
mären Spaltung folgt, wie es von jeder einfachen chemischen Reaktion 
verlangt werden muß, durchaus der R.-G.-T.-Regel, nach der bei einer 
Temperatursteigerung um 10° die Reaktionsgeschwindigkeit 2—3,5mal 
zunimmt. Als Maß für die Spaltung kann bei Temperaturen unter 159, 
bzw. solange keine CO, ausgeschieden wird, die Äpfelsäurebildung, die 
unter diesen Bedingungen gleich der Äpfelsäureanhäufung ist, betrachtet 
werden, und die, wie aus den Säurekurven zu ersehen ist, der van ’THorr- 
schen Regel völlig folgt. Dieses Verhalten zeigt zugleich, daß der Ablauf 
der Energieproduktion bei den Crassulaceen nicht irgendeine Ausnahme- 
erscheinung etwa derart darstellt, daß die normalen Äußerungen dieses 
Prozesses durch sekundäre Vorgänge verdeckt würden, oder daß dieser 
selbst anderen Gesetzen gehorcht. Vielmehr weisen die Beobachtungen 
darauf hin, daß hier ein Vorgang vorliegt, der sich ganz analog der nor- 
malen Atmung verhält, so also auch der R.-G.-T.-Regel folgt. 
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Diese primäre Spaltung führt, was nochmals hervorgehoben sei, ledig- 
lich zu 3-C-Körpern, die auf Grund ihres gehemmten Abbaues oxydative 
tend eingehen. Der Energiehaushalt ist unter diesen Bedingungen 

ollkommen ausgeglichen. 


Was geschieht aber, wenn mit dem Ansteigen der Temperatur jene 
Hemmung wegfällt, wenn die 3-C-Ketokörper ungehindert weiter abge- 
baut werden können, um schließlich einer Endoxydation anheimzufallen ? 
Die Betrachtung der energetischen Seite dieses Vorgangs zeigt, daß da- 
durch, daß die übrigen zwei Drittel der dem Glukosemolekül innewoh- 
nenden Energie frei werden, ein erheblicher Überschuß an Energi» ent- 
steht, der einer ungeheuerlichen Verschwendung nicht nur an Energie, 
sondern auch an wertvollem C-Material gleichkommt. Um dies zu ver- 
hindern, setzt eine regulatorische Steuerung ein. Wie MEYERHOF in sei- 
nen Untersuchungen über den Stoffwechsel des Muskels und der Hefe 
darlegte, und wie es WARBURG für die Karzinomzelle zeigte, wird der 
lukrative Spaltungsstoffwechsel entweder abgestoppt oder aber rück- 
gängig gemacht, sobald eine weitere energetische Ausnützung der Spalt- 
produkte (durch genügende O,-Versorgung) ermöglicht ist. Welcher die- 
ser beiden möglichen Fälle tatsächlich eintritt, vermögen wir auf Grund 
unserer Beobachtungen nicht zu entscheiden. Gegen den ersten Fall 
spricht durchaus, daß mit dem Abweichen eines Vorganges von bestimm- 
ten chemisch-physikalischen Gesetzen (R.-G.-T.-Regel) operiert werden 
muß, was aber bei weitem nicht kausal verständlich ist, wenn man nicht 
annehmen will, daß jede Energieüberproduktion (der also nicht gleich- 
zeitig alle anderen Faktoren in optimaler Quantität koordiniert sind) eine 
direkte, allgemeine, reversible Schädigung der Zelle bedingt und von die- 
ser mit einem verminderten Stoffumsatz beantwortet wird. Gegen den 
zweiten Fall liegen derartige Bedenken nicht vor. Tritt dieser ein, so wird 
ein bestimmter Anteil der freigemachten Energie zur Resynthese über- 
flüssig gebildeter Spaltprodukte aufgeboten, während der Spaltstoff- 
wechsel gemäß der R.-G.-T.-Regel weiterverläuft. 

Dasselbe Phänomen liegt unserer Ansicht nach im KH-Stoffwechsel 
der Crassulaceen vor. Wie wir eben darlegten, äußert sich die Umstim- 
mung des Energiestoffwechsels bei höherer Temperatur darin, daß infolge 
der energetisch vollkommeneren Ausnützung der mobilisierten KH-Mate- 
rialien der Verbrauch an diesen Stoffen mit steigender Temperatur nicht 
in dem Maße ansteigt, wie es nach der R.-G.-T.-Regel erwartet werden 
müßte. Ja, es tritt, wie aus unseren bereits beschriebenen Versuchen 
(Tabelle 23) hervorgeht, der eigentümliche Fall ein, daß der faktische Ver- 
brauch an KH bei mittleren Temperaturen (20°), bei denen der Energie- 
stoffwechsel vorwiegend, wenn nicht ausschließlich (47, 66 und 67), in 
einer Äpfelsäurebildung besteht, denjenigen, wie wir ihn bei hohen Tem- 
peraturen antreffen, bei weitem überragt. Diese Steuerung des Crassu- 
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la stoffwechsels bei erhöhter Temperatur wäre somit ein Analogon zu 
der oxydativen Phase des Energiestoffwechsels beim Muskel, wie sie in 
der Ruheperiode sich findet. Nur in Bezug auf die Bedingungen, die den 
KH-Abbau auf der 3-C-Stufe stehen bleiben lassen, möchten wir gegen- 
über einer reinen Oxydationshemmung, die uns hier nicht die allein ent- 
scheidende Rolle zu spielen scheint, vor allem auf die Karboxylasehem- 
mung hinweisen, für deren Bestehen auch bei der Karzinomzelle be- 
sondere Befunde WARBURGs möglicherweise sprechen (Abhängigkeit der 
Glykolyse von der. Bikarbonatkonzentration). 

Wie wirkt sich nun die allmählich einsetzende Aufhebung der Karb- 
oxylasehemmung in bezug auf die Äpfelsäure aus? Die Voraussetung für 
deren Bildung ist der verhinderte Abbau der intermediären 3-C-Körper. 
Im selben Maße, wie diese Hemmungen wegfallen, muß die Intensität der 
Äpfelsäurebildung einen Rückgang erfahren. Dieser ermöglichte Abbau 
der 3-C-Körper wirkt sich nun nicht nur in einer verhinderten Bildung 
der Säure aus, sondern ebenso in einem nunmehr ermöglichten Abbau der 
Säure selbst, da das Gleichgewicht zwischen Äpfelsäure und Oxalessig- 
säure infolge Karboxylasenwirkung fortlaufend gestört wird. Vor allem 
bei hohen Temperaturen und KH-Mangel erreicht dieser Vorgang ein 
beträchtliches Ausmaß. 

Daß diese Hemmungen nicht schlagartig aufgehobon werden, wurde 
bereits erwähnt. So sehen wir selbst bei hohen Temperaturen (voraus- 
gesetzt, daß der innere Zustand der Pflanze die Tendenz zur Säurebildung 
aufweist: hoher KH-Spiegel) ein Überwiegen der Säurebildung über den 
Säureabbau, das erst bei ungefähr 40° unter diesen Bedingungen einem 
Gleichgewicht zwischen Bildung und Abbau der Säure Platz macht. 

Für die Wirkung des Lichtes auf die Entsäuerung hatten wir wahr- 
scheinlich gemacht, daß sie zum Teil auf der Herabsetzung des CO,- 
Partialdruckes in dem Reaktionsmedium beruht, wodurch eine all- 
gemein bestehende Oxydationshemmung beseitigt wird, so daß eine 
Anhäufung des karboxylasehemmenden Azetaldehyds unterbleibt. Wir 
hatten weiterhin angeführt, daß nach WETzEL und RuHLAND (1931) eine 
Karboxylasehemmung nicht direkt auf einem erhöhten CO,-Partialdruck 
beruht, sondern lediglich auf der Anhäufung von Azetaldehyd, dessen Ab- 
bau unter diesen Bedingungen stark behindert ist. Unter Berücksichti- 
gung dieser Ursachen würde sich eine Temperaturerhöhung darin aus- 
wirken, daß die Löslichkeit sowohl von CO,, als auch besonders von 
Azetaldehyd im Zellsaft immer weiter zurückgeht. Vor allem befände 
sich die Lage des Siedepunktes des Azetaldehyds (21°) in guter Über- 
einstimmung mit dem Beginn der CO,-Ausscheidung, die ja ein Nach- 
lassen der Karboxylasehemmung anzeigt. 

Dafür, daß hier eine Hemmung durch einen besonderen Körper vor- 
liegt, der zwischen 20 und 25° außerordentlich rasch aus dem Reaktions- 














milieu verschwindet, scheint weiterhin der eigenartige Verlauf der CO,- 
Temperaturkurven (Qo, Ex) zu sprechen, welche in diesem Tempe- 
raturgebiet einem überaus hohen Temperaturquotienten folgen. 

Schematisch stellt sich im säurearmen, aber KH-reichen Zustand der 
Energiestoffwechsel der Crassulaceen in Abhängigkeit von der Temperatur 
etwa folgendermaBen dar : 


J. Wolf: 
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Abb. 19. 


Dieses Schema zeigt, daB wir den Säurestoffwechsel der succulenten 
Crassulaceen als eine Parallelerscheinung zu der Glykolyse des tierischen 
Organismus betrachten:. Beide Vorgänge finden ihre kausale Begründung 
in Hemmungserscheinungen, deren Art auch den einzuschlagenden Weg 
bestimmt. Die Äpfelsäurebildung, die vorwiegend durch eine Karboxy- 
lasehemmung bedingt zu sein scheint, läßt eine bedeutend günstigere 
Energieausniitzung zu als die Milchsäurebildung, da diese auf reine Oxy- 
dationshemmung zurückgeführt wird. Indes ist immerhin mit der Mög- 
lichkeit zu rechnen, daß der Muskel keinen reinen Milchsäuretyp verkör- 
pert, wie sowohl aus den Befunden von TOENIESSEN und BRINKMANN her- 
vorgeht, als auch aus den Angaben von BATTELLI u. STERN und von Em- 
BEOK geschlossen werden kann, die im Muskel stets Bernsteinsäure und 
Fumarsäure, die unmittelbaren Vorstufen der Äpfelsäure, antrafen. An- 
deutungen dafür, daß der abweichende tierische Energiestoffwechsel eine 
Mischung von Äpfelsäure- und Milchsäuretypus vorstellt, sind nicht zu- 
letzt in der von WARBURG beobachteten Beeinflußbarkeit der Glykolyse 
durch Bikarbonat gegeben, wie ja auch FÜRTE und LI£&BEN (1922) betonen, 
daß für die Milchsäurezerstörung durch Blutzellen und Hefe neben einem 


1 Zu der gleichen Ansicht gelangte BENNETT-CLARE (1930) auf Grund ver- 
gleichender Beobachtung der durch Dunkelentsäuerung verschwindenden Äpfel- 
säure und der gleichzeitig ausgeschiedenen CO,. Da mir nur ein kurzes Referat 
dieser Arbeit vorliegt, das mir leider erst nach Abschluß meiner Studien zugängig 
wurde, ist es nicht möglich, zu den Befunden näher Stellung zu nehmen. Beacht- 
lich ist vor allem bei den Bexnwerr-CLarkschen Ergebnissen, daß die Äpfelsäure 
bei der Resynthese in eine Heptose überzugehen scheint. 
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innigen Kontakt des O, mit der Zelle vor allem auch die ungehinderte 
Abgabe von gasförmigen Stoffwechselprodukten (CO,!) ermöglicht sein 
muB. 

Nach dem bisherigen Stand der Frage erschépfte sich die Erklarung 
der nächtlichen Ansäuerung bei den Succulenten darin, daB sie diese 
eigentiimliche Steuerung des KH-Abbaues lediglich als eine Folge er- 
schwerten O,-Zutrittes zu den Geweben kennzeichnete. Wir müssen aber 
darauf hinweisen, daß diese Deutung keineswegs zu einem kausalen Ver- 
ständnis der Notwendigkeit dieses Geschehens hinreichen kann. Prüft 
man diese Erklärung unter Beibehaltung energetischer Gesichtspunkte 
nach — und solche sind hier allein wegen der Zweckgerichtetheit der 
zu betrachtenden Vorgänge zulässig — so folgt durchaus nicht zwingend, 
daß dieser besondere Weg eingeschlagen werden müßte, wenn bei ge- 
gebener kausaler Bedingtheit der Sinn dieser Steuerung allein darin 
bestünde, mit möglichst wenig Sauerstoff eine maximale Energieausbeute 
zu gewährleisten: 

1 mol. Glukose + 6 O,—674 Kal.; auf 1 O, : 112,3 Kal. (normale Atmung). 
1 mol. Glukose + 2 O,—228 Kal.; auf 1 O, : 114 Kal. ( Apfelsiurebildung). 

Die vollständige Energieausnützung von 1 mol. Glukose liefert also die 
gleiche Energiemenge, die bei der Umbildung von 3 mol. Glukose zu 
Äpfelsäure unter gleichem O,-Aufwand frei wird. Weiterhin vermag 
aber die obige Deutung nicht zu erklären, weshalb gerade Äpfelsäure- 
bildung eintritt und nicht Alkoholgärung, die den Succulenten durchaus 
nicht abgeht (KAKEsrTA 1930). 

Wir nehmen deshalb an, daß das allgemeine Charakteristikum der 
Pflanzen, welche eine ausgeprägte nächtliche Ansäuerung aufweisen, 
nicht ausschließlich darin besteht, daß in ihren Geweben ein abnorm 
geringer O,-Druck herrscht, sondern vor allem darin, daß in diesen das 
Verhältnis zwischen der Geschwindigkeit der primären KH-Spaltung und 
derjenigen des karboxylatischen Abbaues dieser Spaltprodukte außer- 
ordentlichen Schwankungen unterworfen ist. Eine relative Schwäche der 
karboxylatischen Wirksamkeit scheint weniger darauf zu beruhen, daß 
ein Mangel an Karboxylase vorliegt, vielmehr darin begründet zu sein, 
daß bei tieferen Temperaturen die sekundär hemmende Wirkung des CO, 
ihre größte Intensität erreicht. Es liegt außerordentlich nahe, für die 
Ermöglichung einer solehen CO,-Wirkung die morphologischen Verhält- 
nisse der Succulenten verantwortlich zu machen, wie sie in analoger Weise 
bislang lediglich für die Erklärung einer Oxydationshemmung herange- 
zogen wurden. Im Gegensatz zu früheren Anschauungen (PURJEWITSCH, 
SPOEHR) können wir das Charakteristikum dieses veränderten Stoffwech- 
sels nicht darin erblicken, daß der Abbau auf einer normalerweise stets 
zu passierenden Zwischenstufe stehen bleibt; vielmehr betrachten wir die 
Säurebildung als Resultat des Ablaufes besonderer physiologisch-chemi- 
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scher Vorgänge. Eine xeromorphe Struktur mag das Vorherrschen dieser 
Vorgänge weitgehend begünstigen; diese Struktur indes als notwendige 
Voraussetzung für das Einbiegen in diese besondere Stoffwechselbahn zu 
betrachten, müssen wir deshalb ablehnen, weil, wie uns gelegentliche Be- 
obachtungen zeigten, auch in den äußerst dünnen Blättern von Nicotiana 
tabacum Säureschwankungen von ähnlichem Ausmaß vorkommen, wie 
sie für die Succulenten bekannt sind. 


Zusammenfassung. 

1. Das Fehlen jeglicher Beziehungen zwischen Säure- und N-Stoff- 
wechsel charakterisiert die Succulenten als einen vom Rhabarbertypus 
abweichenden Säurebildnertypus. 

2. Das Ausmaß des Säurestoffwechsels, wie auch experimentelle Be- 
funde, weisen auf Zusammenhänge zwischen Säure- und KH-Stoffwechsel 
hin. Eine volle Ausgeglichenheit der Bilanz zwischen verarbeiteten KH 
und neugebildeten Substanzen (Äpfelsäure und CO,) ließ sich nicht er- 
reichen; vielmehr war in der überwiegenden Zahl der Fälle eine Unter- 
bilanz auf seiten der KH festzustellen. Anhaltspunkte dafür, daß die 
Äpfelsäure aus nichtgärfähigen KH hervorgeht, sind in unseren Versu- 
chen nicht gefunden worden. 

3. Die in der Nacht entstehende Säure ist Äpfelsäure. Diese nimmt 
vor allem in ihrer 1-Form an den täglichen Schwankungen teil. 

4. Der Gehalt an Gesamtsäure erfährt im Laufe der Entwicklung so- 
lange einen Anstieg, als das Blatt sich im Wachstum befindet. Die Kurve 
der täglichen Gesamtsäurezunahme in verschieden alten Blättern erfährt 
ihre charakteristische Prägung durch den Anstieg der sauren Malate, in 
welchen die primäre Deponierungsform der Äpfelsäure gesehen wird. Die 
Säurezunahme in Blättern, die mit der Pflanze in Verbindung stehen, ist 
bedeutender als in isolierten Blättern (mit Ausnahme der ältesten Blät- 
ter). Vor allem betrifft dies unterschiedliche Verhalten die optisch-akti- 
ven Anteile. 

5. Das Maximum der Gesamtsäurezunahme liegt bei etwa 20°. Die 
sauren Salze erfahren bei weit tieferer Temperatur ihre größte Zunahme. 

6. Bei Abschluß von Luftsauerstoff ist die Ansäuerung völlig sistiert 
oder doch weitgehend gehemmt. Dieselbe Wirkung hat eine Oxydations- 
hemmung durch HCN-Behandlung zur Folge. Narkotika hemmen die 
Äpfelsäurebildung in Konzentrationen, welche noch keine tiefgreifende 
Beeinflussung der Oxydationsvorgänge erwarten lassen. 

7. Es wird zu der Annahme SpoEHrs über die durch reine Photolyse 
bewirkte Lichtabsäuerung im Hinblick auf das physiologische Geschehen 
Stellung genommen. Der erhöhten Temperatur und den sekundären 
Lichteinflüssen (Assimilation) wird eine besondere Bedeutung für die Ab- 
säuerung eingeräumt. Die absäuerungsbegünstigende Wirkung der Assi- 
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milation beruht nicht allein auf der geférderten Sauerstoffversorgung der 
Gewebe, sondern vor allem auch darauf, daß die CO,-Tension der Gewebe 
erniedrigt wird, wie aus besonderen Versuchen über den Charakter der 
Absäuerung bei variiertem CO,-Partialdruck der Atmosphäre hervorgeht. 

8. Die absäuerungshemmende Wirkung eines erhöhten CO,-Partial- 
druckes kann darauf beruhen, daß infolge Oberflächenblockierung sowohl 
die erste Oxydationsstufe im Äpfelsäureabbau gehemmt wird (Entste- 
hung von Oxalessigsäure), als auch darauf, daß durch verhinderte oxy- 
dative bzw. synthetische Weiterverarbeitung des Azetaldehyds eine An- 
häufung dieses Körpers zustande kommt, wodurch nach Untersuchungen 
von WETZEL u. RUHLAND ein weiterer karboxylatischer Abbau der inter- 
mediären a-Ketosäuren gehemmt wird. Diese Erscheinungen sowie der 
Befund, daß das zelleigene Karboxylasesystem morgens bedeutend weni- 
ger aktiv ist als abends, führten zu der Annahme, daß zwischen verhin- 
derter Karboxylasetätigkeit und Säurebildung ein kausaler Zusammen- 
hang besteht, derart, daß am karboxylatischen Abbau verhinderte 3-C- 
Intermediärprodukte oxydative Synthesen eingehen, die zu 4-C-Dikar- 
bonsäuren führen (TOENIESSEN und BRINKMANN). 

9. Besteht bei niederer Temperatur der Energiestoffwechsel in seiner 
typischsten Ausprägung (beim Fehlen jeglicher CO,-Ausscheidung) allein 
in einer Äpfelsäurebildung, so zeigt eine mit steigender Temperatur 


immer mehr hervortretende CO,-Ausscheidung (=> 3), daß die 


Karboxylasehemmung aufgehoben ist. Die hierdurch erreichte vollstän- 
digere energetische Ausnützung der KH-Materialien führt dazu, daß der 
Verbrauch an KH bei 35° geringer ist als bei 20°. Dies gibt zu der Vor- 
stellung Anlaß, daß die Produkte der gemäß der R.-G.-T.-Regel mit stei- 
gender Temperatur anwachsenden primären Spaltung eine Resynthese 
im Verlaufe einer Pasteugschen Reaktion erfahren. Der Säurestoffwech- 
sel der Crassulaceen wird als eine Parallelerscheinung zu der tierischen 
Glykolyse aufgefaßt. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1929 und 1930 im Bota- 
nisehen Institut der Universität Leipzig ausgeführt. Die Anregung dazu 
gab mein hochverehrter Lehrer, Herr Professor Dr. W. RuHLAND, dem 
ich dafür sowie für die dauernde Förderung, die er mir und meinen Arbei- 
ten zuteil werden ließ, auch an dieser Stelle Dank sagen möchte. Weiter- 
hin bin ich auch Herrn Privatdozent Dr. WETzeL für seine vielseitige 
Unterstützung zu großem Dank verpflichtet. 
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KURZE MITTEILUNG. 


DER EINFLUSS DER WASSERSTOFFIONENKONZENTRATION 
IN DER NAHRLOSUNG AUF DIE REAKTION IN DER PFLANZE. 
Bemerkung zu der gleichnamigen Arbeit von E. KEYSsNEr. 

Von 
ARTTURI L VIRTANEN. 

(Eingegangen am 28. Oktober 1931.) 


Vor kurzem hat E. Kryssner! eine interessante Arbeit mit obigem 
Titel in dieser Zeitschrift veröffentlicht. Dabei sind ihm offenbar meine 
schon im Jahre 1928 publizierten Resultate von dem Zusammenhang der 
H--Konzentration des Wurzelsaftes und der die Wurzel umgebenden 
Nährflüssigkeit entgangen. Meine Versuche wurden mit Leguminosen 
ausgeführt und hauptsächlich in finnischer? und dänischer®, zum Teil 
aber auch in deutscher* Sprache veröffentlicht. Ich konnte bei meinen 
Versuchen beweisen, daß der Wurzelsaft der im Quarzsand gewachsenen 
Pflanzen desto saurer war, je saurer der Sand, in dem die Pflanzen 
wuchsen, war. Das p,, welches mittels Chinhydronelektrode bestimmt 
wurde, war jedoch im Wurzelsaft bei saurer Reaktion (unter p, 6) stets 
viel höher als im Sand. Ich füge hier einige Tabellen bei, welche meine 
Ergebnisse darstellen. Tabelle 1 enthält die Resultate, welche bei den 
Versuchen, in denen der Stickstoff als Ammoniumnitrat den Pflanzen ge- 
geben war, Tabelle 2 die Resultate, welche bei den Versuchen, in denen 
die Pflanzen nur mit Hilfe von Wurzelknöllchen wuchsen, erhalten 
wurden. 











Tabelle 1. 
an Pa des Wurselsaftes von 
Rotklee Bastardkiee Weißklee 
6 6,03 6,03 6,07 
5,5 5,66 5,63 5,67 
5,0 5,26 5,26 5,32 
4.5 4,97 5,02 4,97 
4,0 4,76 4,72 4,64 











1 Planta 12, 575 (1931). 

2 Mitteilungen aus Valios Laboratorium. 1928. 
3 Beretning fra N. J. F.s Kongres. 1929. 

4 Biochem. Z. 198, 300 (1928). 
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Tabelle 2: 
Du tm Sand Dy des Wurselsaftes von 
Botklee Bastardklee Weißkiee 
6,0 6,03 6,03 6,97 
5,5 5,68 5,51 5,66 
5,0 5,26 5,37 5,16 








Wie man sieht, sind die Ergebnisse gleichsinnig. Später haben wir 
auch das p, des Wurzelsaftes der bei p, 6,5 (optimale Reaktion fiir die 
untersuchten Leguminosen) gewachsenen Kleesorten bestimmt und dabei 
festgestellt, daß zwischen p, 6—6,5 im Sand die H--Konzentration im 
Wurzelsaft und Quarzsand praktisch dieselbe ist. Auf Grund meiner Er- 
gebnisse schrieb ich wie folgt?: „Aus der Tabelle geht hervor, daß das 
Pu des Wurzelsaftes der im sauren Sand gewachsenen Pflanzen höher als 
das des Sandes ist. Je saurer der Sand ist, desto größer ist der Unter- 
schied zwischen der Reaktion des Wurzelsaftes und des Sandes. Offenbar 
liegt die natürlichste Azidität des Wurzelsaftes zwischen p, 6 und 7, und 
bei dieser Reaktion ist der Stoffwechsel der Pflanzen normal. Bei dieser 
Azidität geben auch die untersuchten Leguminosen optimale Ernte. Die 
Pflanzen besitzen offenbar das Vermögen, einigermaßen die Azidität 
ihres Saftes zu regulieren, und darum können die Leguminosen auch in 
sauren Böden einigermaßen wachsen. Das Wachstum leidet jedoch da- 
bei, und daraus folgt nicht nur eine Verminderung der Ernte, sondern 
auch die beobachteten Veränderungen in der Zusammensetzung der 
Pflanzen.“ 

Meine Versuche mit Leguminosen haben also schon einen deutlichen 
Zusammenhang zwischen der H--Konzentration des Wurzelsaftes und 
der die Wurzel umgebenden Nährflüssigkeit gezeigt. 

1 Mitteilungen aus Valios Laboratorium, S. 17. 1928. 
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In einer vorangegangenen Arbeit wurde die prinzipielle Brauchbar- 
keit der Serologie als Methode der biologischen Verwandtschaftsfor- 
schung nachgewiesen (Moritz 1929). Inzwischen konnte an einem Son- 
derfall aus dem Problemkreis der Artbastardforschung ein weiteres Bei- 
spiel der Anwendung serologischer Methodik geliefert werden (Morrrz 
u. vom BERG 1931). Immerhin aber kann der Stoff damit nach der Seite 
der Methodenprobleme auch noch nicht im entferntesten als erschöpft 
angesehen werden. Vielmehr weist, abgesehen davon, daß die Fülle der 
Einzelprobleme, die serologisch bearbeitet werden können, unerschöpf- 
lich ist, die zuerst genannte Arbeit auf eine recht stattliche Anzahl von 
allgemeinen Methodenproblemen hin, die noch der Lösung harren. Der 
Durchführung eines Teils von jenem Programm ist die vorliegende Ver- 
öffentlichung gewidmet. Wenn dabei auf theoretische Fragen und ihre 
Durcharbeitung besonderer Wert gelegt wird, so bin ich mir zwar sehr 
wohl dessen bewußt, daß ich mir den von Brass (1930) erhobenen Vor- 
wurf, daß ich Experimenten Worte entgegensetzte, aufs neue zuziehen 
könnte. Doch glaube ich darauf hinweisen zu dürfen, daß, wie nebenbei 
im folgenden mit zu erweisen sein wird, eben jene Experimente der theo- 
retischen Vorarbeit noch in außerordentlich hohem Maße bedurft hätten, 
wenn sie unsere Einsichten auf dem Gebiet der Phytoserologie hätten för- 
dern sollen. Ich glaube, daß die durchaus mangelhafte theoretische 
Durcharbeitung der methodischen Aufgaben und Möglichkeiten mit 
Schuld an den unerfreulichen wissenschaftlichen Disputen trug, deren 
Gegenstand die Serologie im letzten Jahrzehnt war. Und zwar dürfte 
die Grundlage des Irrtums ein allzu günstiges Vorurteil bezüglich der 
methodischen Möglichkeiten gewesen sein, das einerseits zur suggestiven 
Überschätzung, andererseits infolge verständlicher Enttäuschung zu 
einer völlig unbegründeten Ablehnung der serologischen Arbeitsweise 
führte. Die vorliegende Arbeit soll also versuchen, ein Schema zu schaf- 
fen, in das die zur Zeit denkbaren Reaktionsformen eingefügt werden 

Planta Bd. 16. 43 

















648 O. Moritz: 
können, wenn sie im Verlaufe der praktischen serologischen Arbeit auf- 
tauchen sollten. Dabei wird absichtlich vor längerer theoretischer Aus- 
einandersetzung nicht zurückgeschreckt werden, wenngleich selbstver- 
ständlich versucht wird, soweit irgend möglich, die Theorie durch Ex- 
perimente zu belegen. 

Als erstes erscheint es nötig, das Problem der serologischen Frage- 
stellung einer grundsätzlichen Behandlung zu unterwerfen, also die- 
jenigen Verhältnisse zu erörtern, die Gegenstand der serologischen Prü- 
fung sein sollen. Für diese Betrachtung soll die schon von MEz u. ZIEGEN- 
speck (1925) erörterte, mit besonderem Nachdruck dann aber von 
Hawnie u. SLATMANN (1928) und bald danach von mir (1928) betonte 
Partigenvorstellung die Grundlage abgeben. Ihr Inhalt ist die Annahme, 
daß jedem Organismus eine bestimmte Anzahl serologisch erfaßbarer 
und identifizierbarer Körper eigne, deren Besitz für den betreffenden 
Organismus ebenso charakteristisch ist wie der Besitz beliebiger anderer 
Merkmalsgruppierungen. Die gesamte serologische Reaktionsfähigkeit 
eines Organismus zerfällt also in eine Anzahl voneinander verschiedener 
und unterscheidbarer Einheiten, die als Partigene (Muc#) bezeichnet 
werden. Wie nun innerhalb beliebiger anderer Merkmalsklassen (Blüten- 
bau, Blattgestalt, chromosomale Eigenschaften) nächstverwandte Or- 
ganismen gleiche oder fast gleiche Merkmalskonstellationen zeigen, bei 
entfernter verwandten jedoch die Anzahl gemeinsamer Merkmale ab- 
nimmt, so werden wir im Bereich der Partigenforschung ebenfalls er- 
warten, daß je näher verwandt zwei Organismen sind, um so größer die 
Anzahl der gemeinsamen Merkmale (Partigene) ist, während wir eine ge- 
ringere Anzahl gemeinsamer Partigene erwarten werden, wenn der Grad 
der Verwandtschaft sinkt. Es mag hier schon anmerkungsweise darauf 
hingewiesen werden, daß demnach die Verminderung der Partigen- 
gemeinschaft diskontinuierlich, gewissermaßen quantenmäßig verlaufen 
muß. Vom Standpunkt der Partigenkonzeption stellen sich also die ver- 
schiedenen Möglichkeiten der Verteilung der serologischen Merkmale 
formelmäßig folgendermaßen dar: Es möge ein Organismus A die Parti- 
gene a bis m besitzen. Diese Partigenzahl sei die höchstmögliche. Dann 
werden die Organismen B, C, D, die mit A verwandt sind, verschiedene 
Partigenkonstitutionen aufweisen können, die jedoch für den Fall der 
nächsten Verwandtschaft alle das gemeinsam haben, daß sie sich nur um 
ein Merkmal von A unterscheiden, wobei folgende Möglichkeiten ge- 
geben sind: 

1. Das Unterscheidende liegt im Fehlen eines Merkmals von A. Die 
Konstitution ist B= a+b+c+...:+ m — part. part. = a, b,c...m 
alternativ. 

2. Das Unterscheidende liegt im Hinzukommen eines neuen Merk- 
mals. 
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a) Die Konstitution ist C, =a+b+c+....+m-+ part. part. = a, 
B, y ....u, alternativ. 

b) Das hinzukommende Merkmal ersetzt eines der Merkmale von À. 
Die Konstitution ist 

Cy = a+6+c+...+m-+ part.; — part.;, part. = a, B,y,...u, 
alternativ, part.;; = a,b,c,...m, alternativ. 

Für den Fall sehr entfernter, aber doch noch eben feststellbarer Ver- 
wandtschaft würden wir entsprechend mit den durch die folgende For- 
mel ausgedrückten Möglichkeiten zu rechnen haben: 

3. D=a+ß+y+... ++ part., wobei part.— a, b,c, ...m, alter- 
nativ,d.h. D hat ein Merkmal von A. 

Die Frage, wieviele der vorhandenen Merkmalseinheiten verschieden 
oder gemeinsam sind, bezieht sich auf den Grad der Differenzierung. Die 
Frage, welche Merkmalseinheiten und wie sie ersetzt sind, auf die Form 
der Differenzierung. Als Sonderform haben wir die quantitative Diffe- 
renzierung anzusprechen, worunter der Fall verstanden wird, daß ein 
Merkmal in den Merkmalsgarnituren zweier Organismen vorkommt, je- 
doch in verschiedenen (in molekularen Einheiten berechnet zu denken- 
den) Quantitäten. Wir werden dann von quantitativer Differenzierung 
in Bezug auf das Merkmal a reden, wenn: 

A=10a+ b+ c+t...+m 
B= a+b+c+...+m. 

Außer durch die soeben benutzten Formelschemata könnten die még- 
lichen serologischen Verhältnisse in bildlicher Weise dargestellt werden. 
Das ist anschaulicher, jedoch weniger korrekt, da die sich diskontinuier- 
lich ändernde Partigenzahl so durch die kontinuierlich sich ändernde 
Flächengröße zur Darstellung gebracht würde. Querschraffierung 
könnte etwa mit dem Protenom A Gemeinsames bezeichnen, entspräche 
also lateinischen Buchstaben, Längsschraffierung Unterscheidendes, ent- 
spräche also griechischem Alphabet. 

Angenommen nun, es sei gelungen, zwei Organismen in Bezug auf- 
einander serologisch zu beschreiben, d. h. ihren Partigeninhalt nach Grad 
und Form der Differenzierung zu erfassen, so sind damit die Haupt- 
fragen beantwortet, welche an die Serologie in Bezug auf den Organismus 
gestellt werden können. 

Es folgen zwei Fragen sekundärer Art (vom serologischen Stand- 
punkt). Zunächst taucht das Problem auf, sofern wir einen morpholo- 
gisch und entwicklungsgeschichtlich komplizierteren Organismus vor uns 
haben, wie die gefundenen Partigene auf die Organe oder Entwicklungs- 
formen des Organismus verteilt sind, die Frage nach der Lokalisation 
der Partigene. 

Zweitens wird eine weitere Frage von Bedeutung sein: die nach der 
chemischen Natur der Partigene, da die Fähigkeit, aktiv in serologische 
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Reaktionen einzugehen, keine besondere Körperklasse auszeichnet und 
für verschiedene Auswertungszwecke der serologischen Versuchsergebnisse 
die verschiedenen Klassen der Partigene sich ihrem Wert nach unter- 
scheiden können. 

Beide Fragenkomplexe wäre ich geneigt, ebenfalls dem Problem der 
x a lied 


Nachdem somit die Fragen charakterisiert sind, auf die unsere sero- 
logischen Methoden môglicherweise antworten sollen, mag der Wert der 
vorhin als Partigenkonzeption bezeichneten Betrachtungsweise unter- 
sucht werden. Er diirfte darin bestehen, daB an die Stelle von unklaren 
und unanalysierten Begriffen, wie dem der ,,serologischen Verwandt- 
schaft‘‘, der serologischen Reaktion ein einigermaßen scharf begrenzter 
Aufgabenkreis gesetzt wird. Nicht handelt es sich um Methoden, die Ver- 
wandtschaft als solche erkennen zu lassen. Mit Hannic (1929) sei darauf 
hingewiesen, daß nur dann von Verwandtschaft als einer bewiesenen 
Tatsache die Rede sein kann, wenn sie durch das genetische Experiment 
erzeugt wurde. Vielmehr besteht die Aufgabe der serologischen Metho- 
den in der Antwort auf die Frage, ob bestimmte Organismen oder Organe 
identische Partigene enthalten. Sie sind ihrer Aufgabe nach zunächst 
also physiologisch-chemische Identitätsreaktionen, mit deren Hilfe wir 
in einer bestimmten Richtung phytographische Vorarbeit für die Ver- 
wandtschaftsforschung leisten können, worauf diese dann aber die in- 
duktiv (eben serologisch) gewonnenen Resultate deduktiv weiter ver- 
wertet (vgl. ZIMMERMANN 1931). Ihrem Wesen als physiologisch-chemi- 
scher Identitätsreaktion entspricht also auch ein wesentlich größerer 
Anwendungsbereich als nur die Phytographie oder Systematik. Viel- 
mehr sind mit ihrer Hilfe biochemische und physiologische Probleme zu 
lösen. Sodann soll noch bemerkt werden, daß an der oben gegebenen 
Deutung der serologischen Reaktionen als Identitätsreaktionen auch 
dann festgehalten werden kann, wenn nicht bestimmte Moleküle, sondern 
bestimmte Gruppen oder Konstitutionen, deren Träger das Molekül ist, 
als für die Reaktion verantwortlich sich herausstellen. Der Biologe sollte 
nicht, wie leider auch in einer Arbeit des Verfassers (1929) geschah, in 
diesem Falle von ‚verwandten‘ Eiweißkörpern reden, vielmehr sollte 
er den Begriff der Verwandtschaft für zwischen Organismen bestehende 
Abstammungsverhältnisse vorbehalten, seien sie genetisch — also direkt 
induktiv — oder durch Merkmalsanalyse — also indirekt durch Analogie- 
schluß — erkannt. Für die Verwandtschaftsforschung — darauf sei wie 
schon früher (Morrrz 1929, Morrrz u. vom BERG 1931) hier nochmals 
hingewiesen —, kommt den serologischen Eigenschaften eines Organis- 
mus zunächst kein anderer Wert zu als irgend welchen anderen Merk- 
malen. Wir können die serolgischen Merkmale für einen Teil des ,,in- 
neren Phänotyps“ erklären, wenn wir dies Paradoxon nicht scheuen. 
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Form und Grad der Differenzierung sind die Hauptfragepunkte der 
serologischen Forschung. Im folgenden soll das Problem der Anwendung 
der serologischen Meticden auf diese Fragen behandelt werden. Ein 
Überblick über die Anwendungsformen der Serologie dürfte sich hier zu- 
nächst erübrigen, da die Präzipitation und Anaphylaxie in einer frühe- 
ren Arbeit ausführlich behandelt sind. Die Komplementbindung, die 
außerdem zu berücksichtigen ist, wird später an geeigneter Stelle be- 
sprochen werden. 

Es ist also die Frage aufzuwerfen, wie weitgehend diese serologischen 
Methoden in der Lage sind, auf die oben erwähnten Fragen zu antworten, 
in welchem Maße sie der qualitativen und quantitativen Analyse des 
Partigenbestandes eines Organismus nutzbar gemacht werden können. 
Bei der Behandlung dieses Problems sollen Antigene angewandt werden, 
welche die oben formelmäßig abgehandelten Partigenkomplexe modell- 
mäßig darstellen. 

Ehe jedoch mit der Behandlung des Problems begonnen wird, das 
uns die Analyse von Partigengemischen aufgibt, ist die Vorfrage zu 
klären, welches denn die Grenzen der Erkennung eines einzelnen Eiweiß- 
körpers, und welches die Regelmäßigkeiten der von uns verwendeten 
Reaktionen sind. Als solche soll zunächst ausschließlich die spezifische 
Zuckung des isolierten Uterus des sensiblen virginellen Meerschwein- 
weibchens behandelt werden. 

Wenden wir uns zunächst der qualitativen Seite der Frage zu, so 
können wir ung vermutlich damit begnügen, auf die Aussagen WELLS’ 
(1927), SELIGMANN u. GUTFELDs (1925) usw. bezüglich der Spezifität der 
serologischen Reaktionen im allgemeinen und der Anaphylaxie im be- 
sonderen zu verweisen. Es dürfte insbesondere aus den Angaben WELLS’ 
hinreichend klar hervorgehen, daß die Wiedererkennung einer bestimm- 
ten serologisch-chemischen Struktur mittels serologischer Reaktionen 
mit großer Sicherheit gelingt. 

Wenn Arms (1929) über Ergebnisse mit aus dem Zellverband iso- 
lierten Eiweißkörpern berichtet, welche geeignet sein könnten, Zweifel 
an der Tatsache der Spezifität zu erwecken, so wird man diese Angaben 
nur mit Skepsis aufnehmen können. Ihnen sind eine Unzahl gegen- 
teiliger Ergebnisse entgegen zu halten. Insbesondere fand ich bei Reak- 
tionen von Anticucurbitasystemen aus nie asystematische Reaktionen, 
wenn mit der anaphylaktischen Methode oder mit lipoidfreien Antigenen 
gearbeitet wurde. Ferner muß darauf hingewiesen werden, daß die 
Zitierung der Monographie WELLS’ als Beleg für das Vorkommen asyste- 
matischer Reaktionen irreführend ist. Denn Wars führt als Beispiele 
für seinen Satz, daß die einzelnen Eiweißkörper einer Pflanze serologisch 
und chemisch verschieden seien, während sich bei verschiedenen Gat- 
tungen die gleichen Eiweißkörper finden, die Gleichheit des Melonen- 
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und Kürbisglobulins und die Gleichheit des Legumins bei den Vicieen 
an. Man wird dies kaum als Grundlage fiir asystematische Reaktionen 
betrachten wollen. 

Vielmehr sind solche Verhältnisse nach den oben entwickelten An- 
schauungen als selbstverständlich zu erwarten. Wohl aber findet sich in 
der von Weııs in den „Chemischen Anschauungen usw.“ (1927) zitierten 
Arbeit von ihm und OsBogne (1916) eine Angabe (die einzige mir be- 
kannt gewordene der Art), daß Hanfglobulin und Leinglobulin mitein- 
ander im Präzipitations-, Komplementbindungs- und Anaphylaxie- 
versuch reagieren, im letzteren jedoch außerordentlich unregelmäßig, 
in den anderen Versuchsformen quantitativ sehr verschieden. WELLS u. 
OsBORNE bezeichnen dieses Verhalten als „unusual‘ und ,,exceptional“. 
Es dürfte noch einer Aufklärung harren, wobei die Frage aufzuwerfen 
sein wird, inwieweit adsorbierte Lipoide (Alkoholextraktion fand nicht 
statt) für die Reaktion verantwortlich zu machen sind. Eine Nachprü- 
fung findet zur Zeit in diesem Institut statt. 

Wenden wir uns dann den quantitativen Grenzen der Reaktion zu, 
so werden wir von ihr, als der Reaktion eines lebenden Systems mit 
einem Stoff oder Stoffgemisch eine verhältnismäßig komplizierte Reak- 
tionsweise erwarten, werden jedoch bis zum Beweis des Gegenteils keinen 
Grund haben, andere als bekannte und plausible Regelmäßigkeiten aus 
dem Gebiet der Reizphysiologie und der Chemie anzuwenden, so wie es 
für den Vorgang der Präzipitation bereits früher geschah. In Bezug auf 
diese Darlegungen (Morrrz 1928 und 1929) kann gesagt werden, daß 
eine weitere Verfolgung der Probleme kaum stattfand. Versucht wurde 
nur, den Zeitfaktor, welcher für die größere Reichweite der Flockungs- 
reaktion maßgebend schien (vgl. hierzu einerseits Hannic 1931, Kritik 
an den Ausführungen des Verfassers und SPAIN u. GROVE 1925, dem 
Verfasser bisher unbekannt gebliebene Bestätigung seiner Anschauung), 
bei der bequemer ablesbaren Ringreaktion durch Temperaturerhöhung 
zu ersetzen, jedoch ohne Erfolg, da offenbar die Verringerung der Visko- 
sität des Serums die Sinkgeschwindigkeit des Präzipitates derart an- 
wachsen ließ, daß keine scharfe Ringreaktion erhalten wurde. Die Ver- 
suche wurden dann aufgegeben, als sich herausstellte, daß die Präzipi- 
tation überhaupt keine geeignete Methode der Verwandtschaftsforschung 
vom Standpunkt der Partigenvorstellung ist. 

Was nun den Vorgang der Zuckungsreaktion angeht, so werden wir 
ihn zunächst als Reizerfolg anzusehen haben, für den eine Reizursache 
zu suchen ist, welche mit einer bestimmten Mindestintensität eine be- 
stimmte Mindestzeit wirken muß, um die Reaktion auszulösen. Diese ge- 
forderte Reizursache wird mittelbar oder unmittelbar die Reaktion der 
im Gewebe sessilen Antikörper mit den Antigenmolekülen sein. Ent- 
weder wird die so stattfindende ,,Vitale Präzipitation‘‘, oder es wird eine 
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Aufspaltung des Antigens unter ,,Anaphylatoxin“bildung, und also das 
entstehende Anaphylatoxin, die unmittelbare Reizursache sein. Hier 
soll nur die einfachere Méglichkeit der vitalen Präzipitation an der Zell- 
grenzfläche in Betracht gezogen werden. Denn um eine Grenzflächen- 
reaktion, um eine Reaktion im heterogenen System, handelt es sich 
zweifellos. Die Schwellenintensität wird also gegeben sein durch die An- 
zahl der reagierenden Moleküle in der Zeiteinheit. Welche Gesetzmäßig- 
keiten nun hier statthaben, ob einer der Grenzfälle, daß nur die Reak- 
tionsgeschwindigkeit oder nur die Diffusionsgeschwindigkeit maßgebend 
ist (HöBER 1926), verwirklicht wird, muß hier unentschieden bleiben und 
ist Sache besonderer Untersuchungen. Sicher ist nur, daß eine reine Ab- 
hängigkeit von der Antigenkonzentration nicht in Frage kommt, sondern 
daß auch die Anzahl der 
Antikörpermoleküle pro 
Flächeneinheit (Sensibi- 
litätsquantum [MokITz 
1929]) eine Rolle spielt. 
Denn wenn wir durch 
eine Reaktion einen Teil 
der vorhandenen Anti- 
körper inaktivieren, also 


die Dichte der Antikör- 
perbesetzung der sensib- 
len Fläche verringern, so 
ist zur erneuten Auslö- ar a as 

: mg Ovalbumin. Inkubation : 52 Tage. Reak- 
sung einer Reaktion eine tionen : 10,01 mg Ovalbumin, II dasselbe, III 0,1 mg Ovalbumin, 
wesentlich höhere Anti- u Ga ee CCR om 
genkonzentration von- 
nöten (Abb. 1). Der Wert dieses Unterschiedes sei wegen der Analogie 
mit dem WeBErschen Gesetz als ,,Schwellenwert“‘ bezeichnet. Er ist 
bei den Untersuchungen im Kieler Botanischen Institut bisher zu unge- 
fähr 10 gefunden worden. Der dargestellte Reaktionstypus wurde be- 
reits in der erwähnten Linswickenarbeit anhangsweise beschrieben. Wie 
mir inzwischen bekannt wurde, haben jedoch schon WALZER u. GROVE 
(1925) ihn gefunden, allerdings einen wesentlich höheren Schwellenwert 
angegeben. Es wird zu erwarten sein, daß man bei genauerer Verfolgung 
des Problems, die jedoch zur Zeit wegen Verbrauchs der zur Verfügung 
stehenden Mittel nicht fortgeführt werden kann, Regelmäßigkeiten vom 
Typus der bei der Vergiftung katalytischer Systeme (partielle Inaktivie- 
rung von aktivem Eisen durch HCN) aufgefundenen festgestellt werden 
können. In den Geltungsbereich der hier mitgeteilten Ergebnisse fällt 
auch die Tatsache der ‚stillen Absättigung‘‘ (Morrrz 1929), die ebenfalls 
von WALZER u. GROVE (1925) beobachtet wurde und als „Einschleichen“ 
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eines Reizes bezeichnet werden kann (vgl. Morrrz 1929, Abb. 29, S. 806, 
und WALZER u. GROVE 1925). Es muß noch darauf hingewiesen werden, 
daß die hier vorgeschlagene Auffassung mit der von Dozrr (1929, S. 663) 
in einem gewissen Widerspruch steht. DoERR teilt mit, daß die Dosis 
minima für die Schock- (in unserem Falle Zuckungs-) Auslösung sich 
gegenläufig zum Sensibilitätsquantum ändert, was er durch elegante 
Experimente mittels passiver Anaphylaktisierung mit steigenden Dosen 
Antiserum nachweist. Er weist mit Recht anschließend auf die Unmög- 
lichkeit der von anderer Seite vertretenen Anschauung hin, daß Schock 
zustande komme, wenn eine bestimmte Menge Antikörper mit der ‚äqui- 
valenten‘‘ Menge Antigen abreagiert. Selbstverständlich ist die Einfüh- 
rung des Konzentrationsbegriffs, wie sie DOERR vornimmt, unerläßlich. 
Doch mag es erlaubt sein, darauf hinzuweisen, daß die von DoERk (I. c. 
S. 701) geäußerte Ansicht, aus den vorher mitgeteilten Versuchen ,,flieBe 
die logische Konsequenz‘, die Empfindlichkeit des Tieres sei nichts an- 
deres als die Empfindlichkeit des Antikörpers, ohne Notwendigkeit eine 
weitere Unbekannte einführt. DoERR belegt die von ihm vertretene An- 
schauung unmittelbar danach durch die Vorgänge der Präzipitations- 
auswertung. Für diese gelten dieselben Prinzipien, wie sie sich aus den 
vorhin als „Schwellenexperimente‘‘ mitgeteilten Versuchen für die 
Anaphylaxie ergeben, was Coca u. Kosaka (1920) nachgewiesen haben. 

Es dürfte einfacher sein, wie hier versucht wurde, chemische Reak- 
tionsgesetze zur Anwendung zu bringen, wonach die Präzipitation also 
die Analogie einer beliebigen anorganischen Fällung darstellt, für welche 
das Produkt der Konzentration der Reagenden maßgebend ist, womit ge- 
sagt ist, daß eine Vertretbarkeit obwaltet. Es erscheint möglich, daß im 
Falle der Immunpräzipitation mit der Fällung zugleich eine Keim- 
bildung gegeben ist, welche die vorwiegende Zusammensetzung des 
Präzipitats aus Präzipitin erklären könnte. Im Falle der Anaphylaxie 
hätten wir dann, wie dargelegt, es mit einem heterogenen System zu tun, 
dessen eine Phase flüssig, während die andere ‚fest‘ — d.h. hier an einen 
bestimmten Ort gebunden — ist. Dichte der Antikörperbesetzung und 
Konzentration des Antigens würden den Verlauf der Reaktion regeln. 
Wir würden durch Einbeziehung der Reaktionsgeschwindigkeit den Zeit- 
faktor einschalten, dessen wir bedürfen, der aber in den oben skizzierten 
Angaben vermißt wird, sowie durch Einbeziehung des Reizbegriffes der 
Tatsache Rechnung tragen, daß wir es mit einer Reaktion lebenden Ge- 
webes zu tun haben. 

Die eben noch reaktionsauslösende Antigendosis steht demnach in 
Abhängigkeit vom Sensibilitätsquantum. Dieses kann also nach der ge- 
ringsten reaktionsauslösenden Antigendosis geschätzt werden, womit eine 
Handhabe für die Untersuchung des Einflusses der verschiedensten Fak- 
toren auf das Sensibilitätsquantum gegeben ist. Als erster Faktor sei die 
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Injektionsdosis gewählt. Die in dieser Richtung angestellten zahlreichen 
Versuche verliefen jedoch völlig unbefriedigend. Eine Regelmäßigkeit 
konnte nicht mit hinreichender Sicherheit festgestellt werden. Eher 
war eine gewisse Abnahme der Anzahl überhaupt sensibler Tiere fest- 
stellbar, wenn die Injektionsdosis unter einen gewissen Betrag sank. 

Sehen wir uns in der Literatur um, so finden wir etwa in der zitierten 
Arbeit von WALZER u. GROVE (1925), daß die Wertung der Ergebnisse 
passiver Anaphylaktisierung nicht nach der minimalen schockauslösenden 
Dosis durchgeführt, sondern daß das Ergebnis nach dem prozentualen 
Anteil der sensiblen Tiere an der Gesamtzahl der behandelten beurteilt 
wird. 

Diese Wertungsweise kann schon als Ausdruck der Tatsache gelten, 
daß wir es bei den quantitativen Beziehungen zwischen den Komponen- 
ten der anaphylaktischen Reaktion nicht mit mathematisch definier- 
baren Funktionen zu tun haben, worauf DoERR (I. c., wo weitere Litera- 
tur einzusehen ist) hinweist. Trifft das schon für das verhältnismäßig 
übersichtliche Experiment der passiven Anaphylaxie zu, so werden wir 
entsprechende Unregelmäßigkeiten in noch höherem Maße in dem ak- 
tiven Experiment zu erwarten haben, was die Versuche bestätigten. Ist 
doch die Anzahl der Störungsmöglichkeiten für die Auffindung rationeller 
Beziehungen erheblich viel größer, da nicht nur die Verteilung der Anti- 
körper auf die verschiedenen Schockorgane nicht gleichmäßig sein muß, 
sondern das gleiche hier noch von der Antigenverteilung und der Anti- 
körperbildung gilt, wobei die individuellen Unterschiede der Tiere eine 
eventuell erhebliche Rolle spielen werden. Somit erscheinen die Aus- 
sichten auf „quantitative Entsprechung‘‘ zwischen Injektionsdosis und 
Sensibilitätsquantum nicht erheblich. 

Die Aussicht auf qualitativ einwandfreie Abbildung ist dagegen auch 
in Mengenbereichen verhältnismäßig gut, die an die Grenzen anorganisch- 
chemischer Mikromethoden heranreichen ; zeigte sich doch in unseren Ver- 
suchen, daß !/,o00 mg Ovalbumin nicht nur zu sensibilisieren, sondern 
auch Reaktion auszulösen vermag, und zwar in einer Konzentration von 
0,001 mg auf 150 ccm, da das Bad, in welchem sich der Muskel befindet, 
ein Volumen von etwa 150 ccm besitzt. Weitere Grenzdosen gibt DOERR 
in seiner zitierten Monographie nach verschiedenen Autoren an. Es ist 
dabei zu bemerken, daß nach WALZER u. GROVE (l. c.) die Zuckung des 
isolierten Uterusmuskels gerade für die Grenzgebiete der Sensibilität ein 
zuverlässigeres Hilfsmittel darstellen dürfte als die Reaktion des lebenden 
Tieres. 

Die Frage der qualitativen Entsprechung interessiert uns dann auch 
insbesondere bei der Analyse solcher Antigengemische, wie sie uns in der 
Verwandtschaftsforschung vorliegen, und deren modellmäßiger Behand- 
lung wir uns nunmehr zuwenden können. 
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In Anbetracht der Tatsache, daB uns in der Verwandtschaftsfor- 
schung — zunächst dem hauptsächlichsten Anwendungsgebiet der 
Serologie — vor allem Eiweißpartigene interessieren, daß diese auch die- 
jenige Körperklasse sind, für welche die Serologie die einzige Methode 
zur Erzielung von Identitätsreaktionen ist, werden wir unsere Modelle 
aus Eiweißkörpern aufbauen, sie also im Sinne früherer Veröffent- 
lichungen (Moritz u. vom Bere 1931, Morrrz 1931) als Protenome, die 
Komponenten als Protene bezeichnen. In jener Arbeit wurde das Ver- 
hältnis dieses Begriffpaares zum Gen und Genom erörtert. Hier ist es am 
Platze, das Verhältnis zu dem vorher benutzten Begriff des Partigens zu 
erläutern. Abgesehen davon, daß der Ausdruck Partigen alle serologisch 
aktiven Körper umfaßt, während der Inhalt des Protens sich auf sero- 
logisch aktive Eiweißkörper beschränkt, eignet dem Proten zunächst 
nicht der Sinn eines Produkts chemischer oder physikalischer Aufspal- 
tung einer Merkmalsgarnitur, den wir dem Partigenbegriff zuschreiben 
werden. Die Aufspaltung eines Protenoms in Protene erfolgt durch die 
serologische Absättigungsanalyse, wie sie in früheren Arbeiten darge- 
stellt wurde. Untersuchen wir also zwei Protenome A und B, wobei. 

A=a+b+c+d 

B=a+b+y+6 
sein mag, dann wird uns, wenn wir nur diese zwei Protenome miteinander 
vergleichen, die Konstitution dieser konstruierten Komplexe nicht als 
je vierfach zusammengesetzt erscheinen, sondern wir werden nur zwei 
Protene in jedem erkennen, von denen je eines im anderen Protenom 
vorkommt. 

Ein Anti-A-System wird also auf Zusatz von B reagieren, weil in ihm 
die auf a+ 6 abgestimmten Antikörper vorhanden sind. Es wird nach 
dieser Zuckung nochmals mit À reagieren, weil die auf c und d abgestimm- 
ten Antikérper noch unverbraucht sind. Für ein Anti-B-System wird das 
entsprechende gelten, so daB wir die chemisch betrachtet je vierfach zu- 
sammengesetzten Protenome serologisch auf diesem Wege nur als zwei- 
fach zusammengesetzt erkennen und statt der tatsächlich vorhandenen 
6 Partigene 3 Protene registrieren. Ich werde nur durch Zuhilfenahme 
weiterer Protenome, die in anderer Form und eventuell auch in anderem 
Grade von A und B differenziert sind, die gréBere Mannigfaltigkeit auf- 
decken kénnen, oder durch chemische Isolierung eines der Partigene in 
serologisch aktiver Form. Wie wichtig es ist, an diesem Unterschied 
zwischen Protenen und Partigenen festzuhalten, wird später die Be- 
trachtung der quantitativen Verhältnisse zeigen. Ob und welche Kom- 
plikationen eintreten, wenn einmal dasselbe chemische Molekiil Trager 
mehrerer serologischer Spezifitäten wird, und diese in den Vergleichs- 
systemen auf verschiedene Moleküle verteilt sind, läBt sich erst ent- 
scheiden, wenn derartiges experimentelles Material vorliegt, was bislang 
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nicht der Fall ist. Bisher läßt sich sagen, daß die Höchstzahl der beim 
Vergleich zweier Protenome erkennbaren Protene gleich 3 zu setzen ist. 
Diese Zahl wird wachsen können je nach der Anzahl der in die Verglei- 
chung einbezogenen Protenome. Während also die Anzahl der im Prote- 
nom vorhandenen Partigene bisher zwar stets unbekannt ist, aber ebenso 
wie das Protenom eine konstante und eindeutig umschriebene Größe dar- 
stellt, ist die Anzahl der Protene nie absolut, sondern nur relativ zu den 
zum Vergleich benutzten differenten Protenomen festlegbar. Die Vor- 
zugsstellung des Eiweißmerkmals einerseits, die erläuterten Unterschiede 
vom Partigenbegriff andererseits, rechtfertigen also die Einführung des 
Protenbegriffes, machen seine Einführung sogar unbedingt notwendig, 
solange uns für die Analyse der Eiweißmerkmalskonstitution der Orga- 
nismen andere als serologische Methoden nicht zur Verfügung stehen. 
Die Tatsache, daß es gelingt, ein natürliches oder ein Modellprotenom in 
seine Glieder aufzuteilen, kann als bewiesen gelten (DALE 1912/1913, 
MıcHaAeLıs 1904, Morrrz 1929, Morrrz u. vom BERG 1931). Ferner er- 
bringen die genannten Arbeiten aus dem Kieler Botanischen Institut den 
Beweis für die fruchtbare Anwendbarkeit der Protenvorstellung auf 
Probleme der Verwandtschaftsforschung. Hier ist nun zu versuchen, die 
wahrscheinlichen und tatsächlichen Grenzen der Auflösbarkeit von 
Protenomen festzustellen oder jedenfalls ihnen nahe zu kommen. Die 
Grenzfälle der serologischen Aufgaben sind oben in dem Vergleich des 
Protenoms A mit B, C, D dargestellt. Für die weitere Betrachtung seien 
die folgenden Sonderfälle konstruiert: 


A=atb+c+....+m 

B=a+b+c+....+m—a 

C=a+b+c+....+m+a 
und D=a+ß+y+....+u+ra 


Die Betrachtung der Formeln läßt erkennen, daß von den serologi- 
schen Methoden (es wird zunächst nur von der Absättigungsmethode am 
sensiblen isolierten Muskel die Rede sein; die Präzipitation fällt aus 
später zu erörternden Gründen aus der Betrachtung heraus) folgendes zu 
fordern ist: 

I. Für die Differenzierung von B: 

1. Es muß Anti-A eine Partialsensibilitat gegen a enthalten. 

2. Diese muB auf a ansprechen, nachdem alle anderen Partialsen- 
sibilitäten abgesättigt sind. 

II. Für die Differenzierung von C: 

1. Das Anti-C-System muß die Partialsensibilität Anti-a enthalten. 

2. Sie muß reagieren, wenn alle anderen Partialsensibilitäten abge- 
sättigt sind. 
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III. Für die Differenzierung von D: 
1. Anti A muB auch die Partialsensibilitat gegen a enthalten. 


2. Auch Anti D muB diese Partialsensibilitat gegen a enthalten. 

3. Die Partialsensibilität Anti-a muß auch bei Anwesenheit von 
a+ B+ y+....+u ansprechen. Die Betrachtung dieser Einzelforde- 
rungen zeigt ohne weiteres, daß für die Vergleiche von Protenomen mit 
geringer Ähnlichkeit (entfernte Verwandtschaft: Fragepunkt ist das Be- 
stehen von Partigengemeinschaft überhaupt) wie von solchen mit äußerst 
weitgehender Ähnlichkeit (nahe Verwandtschaft: Fragepunkt ist das Be- 
stehen von Differenzierung) dieselben Anwendungsprinzipien für die 
Methodik maßgebend sind: 

1. Es ist erforderlich, Partialsensibilitäten gegen alle in einem Prote- 
nom vorhandenen Partigene zu erzeugen (vollständige Abbildung des 
Protenoms durch das Antiprotenom). 

2. Es ist zu fordern, daß die vorhandenen Partialsensibilitäten in 
jeder beliebigen Reihenfolge nacheinander reagieren (Ausschluß der 
Reaktionskonkurrenz). 

3. Alle vorhandenen Partialsensibilitäten müssen auch zur Reaktion 
gebracht werden können, selbst bei Gegenwart von noch so viel nicht 
an der Reaktion beteiligten Partialantigenen. 

Diese Prinzipien gelten einheitlich für den Vergleich nah und ent- 
fernt verwandter Organismen. Es besteht also kaum eine Rechtferti- 
gung für die Anschauung, daß für die Behandlung der beiden Frage- 
stellungen verschiedene Maßnahmen zu treffen seien, wie sowohl von- 
seiten der Königsberger (MıELınskı 1926) wie der Berliner Serologen 
(BLass 1930) angenommen wurde. Vielmehr sind beide Fragestellungen 
unter dem Gesichtswinkel der Konkurrenz der Antigene zu betrachten, 
jener Störungen, die zum Fehlen eines Partialantikörpers für ein Partial- 
antigen infolge Anwesenheit weiterer Antigene führen. Unter diesem 
Gesichtswinkel sind die Forderungen 1 und 2 zu verstehen. Der 3. Forde- 
rung ist anscheinend relativ leicht Genüge getan, wie Tabelle 1 zeigt. 





Tabelle 1. Reaktion bei Anwesenheit anderer Antigene im Reaktionsmilieu. 




















Tier Nr. — Zusatzeiweiß = Reaktionsergebnis 
207 | Oyalbumin | 100mg Ovalb. | Img Faba glob. + 
208 und 100mg Ovalb. | Img) Faba + 
264 || V.Fabaglob. | 100mg Ovalb. |10mg) globulin + 
315 H 100mg - 10 mg + 
316 | rer de Ovalbumin + 


Anders scheint sich hier die Präzipitation zu verhalten, wie aus den Un- 
tersuchungen Sacus’ und BAuERs hervorgeht. Hier führen erhöhte Kon- 
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zentrationen von Begleitproteinen zu Stérungen, aus denen ein weiterer 
Einwand gegen die Verwendung der Präzipitation abgeleitet werden 
kann (vgl. später). 

Bezüglich der Reaktionskonkurrenz kann auf die frühere Arbeit des 
Verfassers (1929) verwiesen werden, wo gezeigt wurde, daB Reaktions- 
konkurrenz durch quantitative MaBnahmen anscheinend weitgehend be- 
seitigt werden kann. Im übrigen hat sich bei den Untersuchungen mit 
Gemischen von Hühner- und Rinderserum ein völlig entsprechender Fall 
feststellen lassen. 

Bei der Erörterung des Problemkreises der Immunisierungskon- 
kurrenz hat man nach den Angaben der Literatur zwischen solchen Aus- 
fallserscheinungen zu unterscheiden, welche auf der Qualität der Anti- 
gene beruhen, und solchen, welche rein quantitativ bedingt sind (vgl. 
aber weiter unten S. 662 ff.). Es erscheint mir fraglich, ob man den 
früher mitgeteilten Fall der unvollständigen Abbildung eines Modell- 
protenoms nach der üblichen Inkubationszeit als qualitative Konkurrenz 
bezeichnen kann. Jedenfalls bleibt uns hiergegen keine andere Maß- 
nahme zu treffen übrig als die Variation der Injektions- und Inkubations- 
bedingungen. Die gleichen Maßnahmen können sich eventuell zur Ver- 
meidung ‚quantitativer‘ Konkurrenzerscheinungen empfehlen. 

Wenngleich schon früher die Meinung geäußert wurde, daß quanti- 
tative Fragestellung recht geringe Aussichten auf erfolgreiche Behand- 
lung mittels serologischer Methoden haben würde, so ist doch im Verlauf 
der Untersuchungen ein Versuch angestellt worden, der das Ziel ver- 
folgte, die Höhe der minimalen schockauslösenden Dosis durch die Zu- 
gabe steigender Mengen eines Proteins zu einer konstanten Menge eines 
anderen Proteins bei der Injektion festzustellen. Es zeigte sich, daß auch 
hier nicht die Quantität der Sensibilität regelmäßig beeinflußt wurde. 
sondern daß allenfalls auch hier nur ein Abfallen des Anteils der posi- 
tiven Versuche an ihrer Gesamtzahl mit steigenden Mengen des Begleit- 
proteins einherging. Gleichzeitig zeigte sich, daß ein Nachweis von 
0,5 Gewichtsprozent eines Proteins neben einem anderen noch möglich 
ist. Über dieses Problem finden wir in der Literatur nur spärliche An- 
gaben, UHLENHUTH (1927) gibt an, daß 5% Pferdefleisch neben anderem 
Fleisch ohne Schwierigkeit erkannt werden können. Lewis (1915) gelang 
im anaphylaktischen Versuch — allerdings am Tier in toto — der Nach- 
weis von 0,1 ccm Pferdeserum neben 1—2 ccm Hundeserum nicht mehr. 
In einem entsprechenden Versuch mit einer Injektionsdosis von 2 cem 
Rinderserum neben 0,1 cem Hühnerserum gelang uns der Nachweis so- 
wohl nach intrakardialer Reinjektion wie am isolierten Muskel. Nach 
DoERR (1929) ist die Sensibilität gegen Rinderserum bei gleichzeitiger 
Injektion der 100fachen Menge Pferdeserum wesentlich abgeschwächt. 

Es kann also gesagt werden, daß der Überschuß eines Antigens, um 
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eine wirksame Konkurrenz für ein anderes Protein zu bedeuten, recht er- 
heblich sein muß. Andererseits stellt die Konkurrenz der Antigene die- 
jenige Erscheinung dar, welche am ehesten der serologischen Protenom- 
analyse eine Grenze zu setzen vermag. Es wurden daher im Anschluß an 
Beobachtungen, welche bereits mitgeteilt wurden (1929), Versuche an- 
gestellt zur Behebung der Konkurrenzerscheinungen mittels Erhöhung 
der Injektionsmenge des EiweiBgemisches. Gewählt wurde ein 
Mischungsverhältnis, das im Vorversuch die meisten negativen Reak- 
tionen gezeitigt hatte. Auch diese Ergebnisse brauchen hier nicht mit- 
geteilt zu werden, da die Injektionen der äußerst massiven Eiweißdosen, 
mit denen zugleich erhebliche Salzmengen eingespritzt werden mußten, 
da es sich um Globuline handelte, das Bild derartig trübte, daß von einem 
irgendwie ausdeutbaren Ergebnis der recht umfangreichen Versuche 
nicht die Rede sein kann. Sie sollen, sobald wie irgend möglich, unter 
Verwendung geeigneterer Proteinkörper (Albumine) wiederholt werden. 

Doch mag es am Platze sein, den Ausfall der oben erwähnten Ver- 
suche theoretisch zu beleuchten. Zunächst braucht es nach dem Aus- 
gang der Versuche mit verschiedenen Dosen eines Antigens nicht wunder- 
zunehmen, daß eine eindeutige Beeinflussung der schockauslösenden 
Dosis minima nicht erfolgte, obgleich die~Versuche angestellt worden 
waren in der Hoffnung, daß sich ein kontinuierlicher Übergang von 
maximaler Sensibilität mit Minimalwerten der schockauslösenden Dosis 
über minimale Sensibilitäten, die große Dosen beanspruchen würden, zu 
nicht mehr nachweisbaren Sensibilitätsquanten festgestellt werden 
könnte. Wir werden uns vermutlich damit abzufinden haben, daß der 
Prozeß, der zum sensiblen Zustand führt, ein sehr wenig übersichtlicher, 
ungeklärter Vorgang ist, der sich unserer Beeinflussung weitgehend ent- 
zieht. Doch halte ich die Versuche in dieser Richtung in keiner Weise für 
abgeschlossen. Jedenfalls dürften die angegebenen Quantitätsverhält- 
nisse schon ein recht weites Anwendungsgebiet umfassen. 

Es bleibt noch zu erörtern, ob die mitgeteilten Versuche auf die Pro- 
tenome der Organismen anwendbar sind, ob also Ergebnisse an einem 
Modell des Typus 200a+ 15 anwendbar sind auf ein Protenom der 
Struktur 60a+ 406+ 20c+ 10e+ 10f/+10g+104+1k. Es dürfte 
kein Grund vorliegen, hier nicht der Wahrscheinlichkeitsbetrachtung 
Raum zu geben. Im Gegenteil, die Tatsache, daB die Zugabe gréBerer 
Mengen eines Begleitproteins zu dem nachzuweisenden Eiweißkörper 
nicht das Sensibilitätsquantum, sondern die Anzahl der sensiblen Tiere 
zu beeinflussen scheint, zwingt uns in diese Richtung. Auch WALZER 
u. GROVE werten ja ihre Versuche mit verschiedener Dosis passiv sen- 
sibilisierenden Serums nicht nach der schockauslösenden Dosis minima, 
sondern nach der Anzahl nachweisbarer Sensibilitäten aus. Es wird also 
in dem genannten Falle unter der Annahme, es seien 200 Molekiile in- 
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jiziert, jedes Molekül mit der Wahrscheinlichkeit 1: 200 spezifische 
Antikörperbildung anregen und also in der Sensibilität auftreten: Dem- 
entsprechend wird sich die Wahrscheinlichkeit auf die einzelnen Parti- 
gene gemäß der Anzahl der Moleküle verteilen, mit der sie im Protenom 
vertreten sind, einerlei wieviel Partigene der restliche Anteil enthält. Das 
heißt, 1. je weniger zwei Organismen differenziert sind und 2. je unähn- 
licher sie ihren Protenomstrukturen nach sind, um so mehr Tiere werden 
wir injizieren müssen, um einmal die Differenzierung bzw. die Gemein- 
samkeit aufzufinden. Auch hier kommt wieder das Prinzip zur Geltung, 
daß gleiche Maßnahmen vonnöten sind, um das Gemeinsame in den Pro- 
tenomen entfernt verwandter Organismen oder das Unterscheidende in 
den Protenomen nächst verwandter zu entdecken. In beiden Fällen 
haben wir es mit dem Nachweis einer Eiweißart neben großen Mengen 
anderer zu tun. Ferner erhält auch von hier aus (siehe Morrrz 1929) 
die Regel, daß positive Reaktionen sicherer beweisend sind als nega- 
tive, ihre theoretische Stütze, vorausgesetzt, daß die qualitative Spezi- 
fität der Reaktion ausreicht, was wohl als erwiesen gelten kann (siehe 
S. 651). 

Vom Standpunkt der Konkurrenzerscheinungen aus wird eir. Postulat 
zu betrachten sein, das in der phytoserologischen Literatur vielfach er- 
hoben wurde: das der Reziprozität der Reaktionen. Auch hier weichen 
die Meinungen stark voneinander ab, doch dürften diejenigen in der 
Mehrzahl sein, welche wie Mxz (1922) die Reziprozität der Reaktionen 
für erforderlich halten, während GILe u. ScHÜRHOFF (1927) diese Forde- 
rung als willkürlich verwerfen. 

Vom Standpunkt des Konkurrenzprinzips wird man reziproke Reak- 
tionen nicht immer erwarten können, sondern nur dann, wenn verhält- 
nismäßig beträchtliche Mengen der gemeinsamen Partigene in beiden zu 
vergleichenden Protenomen vorhanden sind. Vor allen Dingen besagen 
die reziproken Reaktionen keineswegs unbedingt qualitativ genau das- 
selbe. Vielmehr kann die Reaktion in der einen Richtung sich auf ein 
Partigen oder eine Gruppe von Partigenen beziehen, welche in einem 
Protenom hinreichend stark vertreten sind, um mit einer gewissen 
Sicherheit zu einer Partialsensibilität zu führen, während sie im zweiten 
Protenom bei der Injektion in der Konkurrenz unterliegt, dagegen als 
Reaktionsantigen gegen die entsprechende Partialsensibilität nachweis- 
bar ist, da in diesem Falle die zugleich anwesenden Begleitprotene nicht 
stören. Für ein anderes Partigen oder Proten könnte der entsprechend 
umgekehrte Fall eintreten. Daneben tritt der einfache Fall, daß die bei- 
den Organismen nur ein Partigen gemeinsam haben, daß aber in beiden 
Protenomen dieses in ausreichender Menge vorhanden ist, um eine Sen- 
sibilität zu erzeugen. Diese Möglichkeiten sollen im folgenden schema- 
tisch dargestellt werden: 











Fall 1. Fall 2. 
A=a+b+c+...+m A=la+b+c....+m 
B=10a+p+....+ 4. B=l0a+ BPtyt+..+ 4. 


Die Konkurrenzerscheinungen werden also geeignet sein, alle die- 
jenigen Reaktionen zu beeinflussen, welche als Fernreaktionen große 
Reichweite oder als Nächstreaktionen feinste Differenzierungsfähigkeit 
erfordern. Von den Maßnahmen, diese Störungen zu umgehen, kann 
man nach dem Vorangegangenen nur der Anwendung größerer Tier- 
serien eine befriedigende theoretische Deutung geben. Die Steigerung der 
Injektionsdosis (vgl. Morrrz 1929) hat sich im Modellversuch bisher nicht 
als allgemein anwendbare Methode erweisen lassen. Dennoch wird man 
sie, da gelegentliche zweifellose Erfolge vorliegen, anwenden und auch 
versuchen müssen, sie zu begründen. Ferner wird man sich nach dem 
durch von DUNgeERN begründeten Prinzip, daß mehrfache Injektion die 
Antikörperbildung fördert, Erfolge von einem derartigen Vorgehen ver- 
sprechen können (Doer& 1929). Die Variation der Inkubationszeit ist 
eine weitere gelegentlich wirksame Maßnahme, wie früher schon erörtert 
wurde. Endlich wird man sich von der Aufteilung eines Protenoms in 
verschiedene Fraktionen, die je für sich getrennt verschiedenen Tieren 
injiziert werden, Erfolg versprechen können, und zwar auch da, wo es sich 
um sogenannte „qualitative‘‘ Konkurrenz handelt. 

Die Untersuchung der Frage, ob wir berechtigt sind, qualitative und 
quantitative Konkurrenz zu unterscheiden, wird uns zu überraschenden 
Ergebnissen hinsichtlich des Wertes quantitativer Aussagen bei sero- 
logischen Untersuchungen führen. Als qualitative Konkurrenz wird 
nach DoERR (1929) diejenige Erscheinung bezeichnet, daß ein Antigen 
(etwa Albumin aus Pferdeserum) selbst bei Injektion eines 100fachen 
Multiplums ein anderes gleichzeitig eingespritztes nicht daran hindert, 
eine volle ungeschwächte Sensibilität zu erzeugen, während dieses (etwa 
das zugehörige Euglobulin) eine Sensibilität gegen das Erste schon 
unterdrückt oder schwächt, ohne daß ein Multiplum eingespritzt worden 
wäre. DoERR gründet auf diese Verhältnisse eine ,,Aktivitätsbestim- 
mung“ für einzelne Partigene, würde also im erwähnten Beispielsfalle 
Euglobulin für serologisch aktiver halten als Albumin. Wir gelangen da- 
mit zugleich zu der Frage der quantitativen Bezugsgrundlage für sero- 
logische Reaktionsergebnisse. Es ist über diese Frage in der Phytosero- 
logie außerordentlich viel geschrieben worden. In fast jeder Arbeit wird 
sie angeschnitten, in keiner eine befriedigende Lösung gefunden. Ein 
Teil der Berliner und Königsberger Phytoserologen führt quantitative 
Eiweißbestimmungen aus und hält sie für unbedingt nötig. Ein anderer 
hält sie für überflüssig, da man ja doch nicht das ‚spezifische‘‘, das 
„Chromosomen‘“eiweiß vom Reserveeiweiß trennen könne. Arzr (1926) 
führt in seiner Gerstenarbeit an den Reaktionslösungen Mikrokjeldal- 
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bestimmungen aus und gleicht danach ihren Eiweißgehalt aus. Er 
glaubt es diesem vorsichtigen und exakten Verfahren zu danken zu 
haben, wenn er plausible Ergebnisse erhält. Ich selbst habe im allge- 
meinen meine Eiweißlösungen nach einem Reihenversuchsverfahren mit 
Esbachlösung ausgeglichen. Es ist sehr viel Mühe und sehr viel Über- 
legung an diese Fragen gewandt worden, ohne eine Spur von Fortschritt. 
Die einzige Aussage, welche im Sinne einer rationellen Stellungnahme 
gedeutet werden kann, ist die von HANNIG und SLATMANN (1928): „Exak- 
tes Vergleichsmaterial mit bekannter Partigenzahl und -konzentration 
können wir einstweilen auch nicht herstellen. Jedenfalls erhalten wir es 
nicht, wenn wir die Antigene, wie das bisher gefordert worden ist, auf 
gleichen Eiweißgehalt einstellen.‘‘ Es dürfte jedoch demgegenüber fest- 
gestellt werden, daß zur Zeit noch die Erkennung der Partigenzahl eines 
Protenoms ein unerreichtes und vermutlich sogar vorläufig noch uner- 
reichbares Ziel ist. MoRITz und vom Bere (1931) haben gezeigt, daß die 
Auflösung der Protenome in Protene eine Arbeitsweise ist, durch welche 
genetische Fragen gefördert werden können. Sie äußern die Meinung, 
daß die üblichen serologischen Methoden ausnahmslos nicht in der Lage 
sind, quantitative Aufschlüsse zu liefern. Vorgreifend habe ich an an- 
derem Orte das Prinzipielle der Beweisführung hierfür angedeutet. Um 
dafür nun den Beweis ausführlich anzutreten, sei der oben angeführten 
Aktivitätsbestimmung durch Feststellung der qualitativen Konkurrenz 
ein Beispielfall aus dem Gebiete der anorganischen Chemie an die Seite 
gestellt. Nehmen wir an, es sei die Aufgabe gestellt, die Basenstärke von 
Cäsiumhydroxyd und Lithiumhydroxyd zu vergleichen, so wird man 
nämlich kaum aus der Tatsache, daß zur Neutralisation einef bestimmten 
Menge einer beliebigen Säure eine größere Gewichtsmenge von der Cä- 
siumverbindung als von der des Lithiums erforderlich ist, den Schluß 
ziehen, daß Cäsiumhydroxyd eine schwächere Base ist als Lithium- 
hydroxyd. Die Unsinnigkeit des Schlusses leuchtet ohne weiteres ein, da 
in diesem Falle jeder gewohnt ist, die geläufige Beziehung aufs Mole- 
kulargewicht zu fordern und eine adäquate Meßmethode (Messung der 
Dissoziation) anzuwenden. In der gesamten Serologie aber wird ein 
solches Verfahren ohne weiteres gepflegt. Das gilt sowohl für die oben 
geschilderte Aktivitätsbestimmung wie für alle Arbeiten auf dem Ge- 
biete der Verwandtschaftsforschung. Zwar ist uns die Beziehung auf das 
Molekulargewicht unmöglich. Doch folgt daraus nicht die Berech- 
tigung, bis auf weiteres mit absoluten Gewichten zu arbeiten, sondern die 
Verpflichtung, auf jegliche quantitative Aussagen zu verzichten. Es 
mag gestattet sein, das Problem der Verwandtschaftsforschung unter 
diesem Gesichtswinkel zu betrachten. 

Wie weiter oben und bereits früher (1929) dargelegt wurde, besteht 
bis zum Beweis des Gegenteils kein Grund, andere als die üblichen Reak- 
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tionsgesetze für die serologischen Reaktionen anzunehmen. Jedenfalls 
werden sie innerhalb bestimmter Bereiche Geltung haben, in anderen 
wird man auf kolloidchemische Vorgänge besonders Rücksicht zu nehmen 
haben (Zonenphänomen). Ein Vorgang wird also nach MaBgabe von 
Temperatur und Konzentration aller Reaktionsteilnehmer verlaufen, 
d. h. gemäß der Anzahl der Moleküle in der Volumeneinheit. 

Nehmen wir nun an, wir hätten nach dem zweifellos erfreulichen, 
exakten Vorgang Arzrs (1926) den Stickstoffgehalt unserer Antigen- 
lösungen bestimmt, und derart ausgeglichen, daß in den verwendeten 
Volumen unserer Stammlösungen je 2 mg Stickstoff enthalten sei. Es 
möge zulässig sein, diesen Stickstoff einzig als vom Eiweiß herrührend 
zu betrachten. Diese Einstellung gelte für die Antigene A, B, C, welche 
alle mit dem gleichen Antiserum Anti-A reagieren. Wenn dann der 
gleiche Effekt (letzte wahrnehmbare Ringbildung) nach gleicher Zeit 
(auch sie könnte als Variable gewählt werden) bei A in der Verdünnung 
1: 10000 (Titer), bei B in der Verdünnung 1 : 5000, bei C in der Ver- 
dünnung 1 : 2000 eintritt, so wird man versucht sein zu sagen, der An- 
teil des mit A gemeinsamen Eiweißes betrage bei A 100%, bei B 50%, 
bei C 20% des gesamten Eiweißes, und wird vielleicht den gefundenen 
Verwandtschaftsgrad entsprechend abstufen. 

Doch würde zu solchem Vorgehen die Berechtigung fehlen. Denn 
erstens ist uns unbekannt, ob die Reaktionsursache qualitativ gleich ist; 
dieser Beweis kann nur durch das Absättigungsverfahren geführt werden. 
Angenommen, er sei geführt. Auch dann wird unsere Angabe wenig sinn- 
voll sein, da wir eine Maßangabe in Molen machen, ohne sie auf Mol zu 
beziehen, weil uns die Gesamtzusammensetzung der reagierenden Pro- 
tenome unbekannt ist. Es wäre also denkbar, daß in dem einen Fall die 
20 Mol neben einer sehr großen Gewichtsmenge, aber sehr geringen An- 
zahl von Molekülen eines Partigens von sehr hohem Molekulargewicht 
vorhanden sind, während im anderen Falle die 50 Mol neben einer ge- 
ringeren Gewichtsmenge eines Partigens von niederem Molekularge- 
wicht, aber hoher Molekülzahl vorhanden wären. 

Der einzige Weg, der zum Ziele führte, würde über die chemische 
oder physikalische Isolierung eines Partigens (nicht eines Protens, da 
dieses uneinheitlich sein kann) gehen. Unter der sehr unwahrschein- 
lichen Voraussetzung, daß die Antikörper des sensiblen Tieres den Parti- 
genen des Protenoms auch ihrer Menge nach entsprechen würden, könnte 
man bei gleichen Injektionsdosen der verschiedenen Protenome Anti- 
systeme erhalten, mit denen das isolierte Partigen nach Maßgabe der 
Antikörperkonzentration reagieren könnte, so daß wir dann ein Bild 
vom molekularen Anteil des Partigens am Gesamtprotenom erhalten 
könnten, wenn wir seine Reaktionen mit denen des Gesamtprotenoms 
verglichen. Der scheinbar unkompliziertere Weg, der über ein Anti- 
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system gegen das isolierte Partigen führt, ist nicht gangbar, da keine 
Garantien dafür bestehen, daß die Partigene im Reaktionsextrakt nach 
Maßgabe ihrer tatsächlichen Konzentration in der Zelle vorhanden sind. 

Da an die Erreichung dieses Ziels noch nicht gedacht werden kann, 
die Partigene aber im physiologischen Geschehen des Organismus, dem 
sie entstammen, gemäß ihrer molaren Konzentration zur Wirkung 
kommen, nicht gemäß ihrer Gewichtsmenge, fehlt den quantitativen 
Ableitungen unserer messenden Reaktionen bislang jeglicher Sinn. Sie 
können ihn erst erhalten, wenn wir entweder isolierte Partigene und An- 
tisysteme von genau quantitativer Bildgetreuheit zur Verfügung haben, 
oder wenn unser Wissen um die Molekulargewichte der Eiweißkörper 
sicherer geworden ist. Bisher aber ergaben sich aus den Untersuchungen 
SVEDBERGSs (zit. nach SOERENSEN 1930) Gewichte von 35000 bis 105000, 
aus denen von HrrzoG u. Kose. (1924) solche von etwa 300, und 
die Untersuchungen aus dem Laboratorium SOERENSENS zeigen ferner, 
daß dem Molekül der Eiweißkörper kein eigentlich definiertes Mole- 
kulargewicht zukommt, sondern daß es reversibel fraktionierbar ist. Ob 
nun das Eiweiß gemäß den Gewichten SVEDBERGs, die sich als Ergebnisse 
von Ultrazentrifugenversuchen auf die physikalische Molekel, ob gemäß 
denen von HERZoG, welche sich auf das chemische Molekül beziehen wer- 
den, serologisch zur Wirkung kommt, kann jetzt noch nicht entschieden 
werden. Ferner ist vorstellbar, daß die bei der Antikörperbildung zur 
Wirkung kommende Konzentration auf das Gewicht des chemischen 
Grundkörpers, die bei der Reaktion wirksame Konzentration auf die 
physikalische Molekel zu beziehen ist. Damit erscheint es ferner möglich, 
daß „ein und dasselbe‘ (cum grano salis) Partigen, jedenfalls dieselbe 
serologische Reaktionsursache, in verschiedenen Protenomen in ver- 
schiedenen Aufteilungsgraden vorkommt, einmal mehr, einmal weniger 
stark aggregiert. Das Abbild, das dann durch die Sensibilität geliefert 
werden würde, müßte ein anderes sein als das, welches uns die Betrach- 
tung der Reaktion verschafft. Damit ist zur Genüge dargetan, daß es zur 
Zeit unmöglich ist, aus irgendeiner serologischen Reaktion quantitative 
Schlüsse herzuleiten. Die einzige Form, solche Schlüsse zu begründen, 
wenn auch nur in dem Spezialfall der Entscheidung zwischen quali- 
tativer und quantitativer Differenzierung, gründet sich auf die oben be- 
schriebene Schwellenreaktion bei partieller Absättigung sensibler Sy- 
steme, da sich gezeigt hat, daß diese Schwellenreaktion bei Bestehen von 
mehreren Partialsensibilitäten nebeneinander unabhängig für jede ver- 
läuft. Hinsichtlich der Anwendung dieses Prinzips sei auf das Lins- 
wickenkapitel im letzten Teil der Arbeit verwiesen. Im übrigen wird es 
nötig sein, sich von der Verwendung pseudoquantitativer Ablesungs- 
ergebnisse freizumachen zugunsten der Verwendung von Methoden, die 
mit möglichst großer qualitativer Exaktheit Tatsache und Form der 
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Differenzierung erkennen lassen, ja auch bei Verwendung einer grüBeren 
Anzahl von Vergleichsprotenomen mit Vorsicht Schliisse auf den Grad 
der Differenzierung gestatten. Das sind aber in jedem Fall Absätti- 
gungsmethoden, welche wir als solche den messenden Methoden, welche 
titrierend vorgehen, gegenüberstellen wollen. Doch muß darauf hinge- 
wiesen werden, daß es unter bestimmten Bedingungen gelingt, einer 
messenden Ablesung den Charakter einer Absättigungsanalyse zu geben. 
Das wird im Anhang dieser Arbeit für die Komplementbindung nach- 
gewiesen werden, die also vielleicht in Zukunft für die Absättigungs- 
analyse der Protenome mit in Betracht gezogen werden können. 

Somit können wir uns nunmehr der Frage zuwenden, in welchem Um- 
fange die von uns bisher stillschweigend gemachte Annahme, ausschließ- 
lich mit den Eiweißkörpern der Organismen arbeiten zu können, ohne 
durch Störungsstoffe behindert zu sein, gerechtfertigt war. 

Wir beginnen damit die Behandlung eines Problems, welches im 
Kapitel über die Fragestellung als von sekundärer Art bezeichnet wurde, 
nämlich der Frage nach der Natur der reagierenden Substanzen. Wenn- 
gleich sie als Frage sekundärer Art vom Standpunkt der Lehre von der 
Verteilung der Partigene im gesamten Pflanzenreich anzusehen ist, so 
ist sie eine Frage von sehr erheblicher Bedeutung, sobald wir mit unseren 
serologischen Methoden Ergebnisse zu erreichen beabsichtigen, die für die 
Systematik oder andere Zweige der Verwandtschaftsforschung ausge- 
wertet werden sollen. Wie früher (Morrrz 1929) dargelegt wurde, muß 
es uns in diesem Falle auf eine möglichst wenig konvergente Merkmals- 
klasse ankommen. Infolge der Komplikationsmöglichkeit des Eiweiß- 
moleküls erscheint unter den serologisch aktiven Substanzen das Eiweiß, 
dem außerdem noch die Eigenschaft der Allverbreitung im Organismen- 
reich zukommt, als eine geeignete Merkmalskhasse, und es muß uns daran 
liegen, nur mit ihr zu arbeiten. Die Maßregeln, welche das gewährleisten, 
bestehen im Fortschaffen solcher Substanzen, welche in die serologischen 
Reaktionen eingehen, ohne jene geringe Konvergenzwahrscheinlichkeit 
aufzuweisen. Dabei ist jedoch darauf Rücksicht zu nehmen, daß diese 
Fortschaffung möglichst ehne Schädigung des Protenoms vor sich zu 
gehen hat. Insbesondere wäre es verhängnisvoll, wenn eine Entstehung 
neuer, im unveränderten System nicht vorhandener Spezifitäten mit der 
Fortschaffung der Begleitstoffe einherginge. In Betracht zu ziehen sind 
als solche vor allem die Lipoide. Auf die Notwendigkeit der Lipoidaus- 
schaltung ist nicht immer das nötige Gewicht gelegt worden. Hierauf 
gründet sich vor allem das von mir gefällte Urteil (Morrrz 1928 und 
1929), daß insbesondere die Berliner Nachuntersuchungen der Königs- 
berger serologischen Arbeiten als solche völlig unbrauchbar waren, wie 
sich auch aus ihnen kein richtiges Urteil über den Wert der Serologie ge- 
winnen läßt. Es erscheint begreiflich, daß die Nachfolger der so beurteil- 
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ten Berliner Forscher versuchten, den Vorwurf der Unzulänglichkeit der 
Methodik von ihren Vorgängern abzuwenden. Doch muß festgestellt 
werden, daß die Antikritik leider jeder Grundlage entbehrt, wie an Hand 
der hauptsächlichsten Beispiele gezeigt sein mag. Vorweg sei darauf hin- 
gewiesen, daß, wenn Brass (1930, S. 26) behauptet, daß von seiten der 
Berliner Nachuntersucher die Königsberger Methode genau nachgear- 
beitet worden sei, dies sich kaum auf die Vorextraktionsmethoden be- 
ziehen kann, in Bezug auf welche BARNER (1927) eindeutig sagt, daß nur 
Ätherextraktion zur Anwendung gekommen sei. Auf anderem Wege 
versucht WARTENBERG (1930) die Rehabilitation der kritisierten Ar- 
beiten zu bewerkstelligen: ,,. . . der Morrrzschen Ansicht, das erste Er- 
fordernis zur Nachuntersuchung wäre Identität der Methoden, ... kann 
ich mich nicht anschließen, da primär die Nachprüfung der Königsberger 
Ergebnisse wesentlich war und nicht die Nachprüfung der Methode.‘ 
Abgesehen davon, daß diese Verteidigung das Zugeständnis der Unver- 
gleichbarkeit der Methoden in sich birgt, dürfte die Schlußführung War- 
TENBERGs selbst milder logischer Kritik nicht standhalten. 

Wenden wir uns nunmehr denjenigen Arbeiten zu, die sich spezieller 
mit der Ausschaltung der Lipoide befassen, so begegnen wir zunächst in 
der Arbeit Arms (1929) der irreführenden Wiedergabe eines Zitats der 
Arbeit von LANDSTEINER und LEVENE (1925). Man könnte daraus ent- 
nehmen, daß die unter anderem auch vom Verfasser wiedergegebene An- 
sicht, daß das Forssmannsche Antigen einen in Alkohol löslichen Teil 
von Haptencharakter besitzt, zu Unrecht besteht, daß also Alkohol- 
extraktion auch dieses Hapten par excellence nicht zu entfernen ver- 
möge. Es muß jedoch darauf hingewiesen werden, daß die Angabe von 
LANDSTEINER und LEVENE sich auf eine bei weiterer Verarbeitung des 
alkoholischen Extrakts erhaltene Fraktion bezieht, daß im übrigen die 
betreffende Publikation LANDSTEINER und LEVENES in ihrer Einleitung 
unter anderem den Satz enthält: „It is known, that the specific part of 
the heterogenetic antibody can be extracted with alcohol from the organs 
of various animals.“ 

Wenn Arms ferner in Anlehnung an ein bei KESTNER (zit. nach 
Arms 1929) vorgefundenes Zitat einer Arbeit OsBoRNEs behauptet, daß 
Ätherextraktion zur Spaltung von Lipoideiweißkomplexen ausreiche, so 
kann ich demgegenüber auf die von mir (1929) zitierten Äußerungen 
ROSENTHALERs (1928), Czareks (1913) und BELFANTIs (1928) sowie auf 
die eben dort berichteten Ergebnisse verweisen. Man wird also kaum be- 
haupten können, wie Arms tut, daß ich ,,mit derartig ungeklärten De- 
finitionen‘‘ — gemeint sind Haptene — ‚die zwar den Reiz der Neuartig- 
keit an sich tragen, aber noch einer sicheren experimentellen Basis be- 
dürfen, zu sorglos umgehe“. 

Mit der Frage der Lipoidentfernung beschäftigt sich dann insbe- 
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sondere GÖRNER (1929), auf den sich verschiedene andere Berliner 
Dissertationen berufen (Brass, WARTENBERG 1930). Ich hatte durch 
Parallelversuche mit Material, das nur mit Äther extrahiert war, und 
solchem, das ich mit Äther und Alkohol extrahiert hatte, gezeigt, daß die 
Reaktionstypen beider Materialien verschieden seien, daß von einem 
Anticucurbitaserum aus, welches gegen das erstgenannte Material ge- 
richtet war, auch völlig asystematische Reaktionen erhalten wurden, 
was bei Seren, die durch Injektion von dem zu zweit bezeichneten Material 
gewonnen wurden, nicht der Fall war. GöRNER unternimmt nun eine 
Nachprüfung dieser Ergebnisse in folgender Weise: Er injiziert einesteils 
Material, das er nach seiner eigenen Methode 1. mit Benzol, 2. mit Äther, 
3. 1 Stunde lang mit Alkohol extrahiert, alles im Soxhlet. Andererseits 
verwendet er Material, das er, so wie ich, 12 Stunden mit Äther und 
12 Stunden mit Alkohol im Soxhlet extrahiert. Dieses bezeichnet er als 
lipoidfrei. Es dürfte mit den von mir verwendeten direkt vergleichbar 
sein. Das zuerst genannte bezeichnet er als lipoidhaltig und setzt es offen- 
sichtlich in Parallele zu dem von BAERNER, HELwıG usw. verwendeten 
und von mir zu Kontrollzwecken nachgeprüften, nur mit Äther extra- 
hierten Material, was selbstverständlich völlig unzulässig ist. Ihrer An- 
lage nach könnten die Görnerschen Experimente Auskunft geben auf 
die Frage, ob eine 12stündige Alkoholextraktion durch eine 1stündige 
ersetzt werden kann. GÖRNER aber zieht Schlüsse daraus auf die Not- 
wendigkeit der von mir geforderten Alkoholextraktion überhaupt. Es 
ist ebenso bedauerlich, daß Probleme dieser Tragweite mit Experimenten 
behandelt werden, die schon ihrer Anlage nach keinen Fortschritt in der 
Erkenntnis zu bringen in der Lage sind, wie, daß in Parallelarbeiten 
(Brass) derartige Dinge als „große Reihe gesicherter Tatsachen, die nur 
durch Experimente nicht durch Worte zu entkräftigen sind“ den ,,Be- 
hauptungen und theoretischen Schlußfolgerungen von O. MoRrrrz‘ 
gegenübergestellt werden. Als stark belastendes Moment kommt hinzu, 
daß in eben dieser Arbeit von Brass (Berliner Dissertation 1930) meine 
Experimentalarbeit (Morrrz 1929) nebenbei erwähnt wird, während 
eine nebensächliche, nur resümierende, später erschienene Arbeit 
(Morrrz 1929a) als kritische Arbeit eingehender, aber schlecht fundierter 
Antikritik unterzogen wird. 

Überraschend muß es demgegenüber wirken, wenn man in der Ar- 
beit eines Kondoktoranden (WARTENBERG) der erwähnten Schule liest: 
„Durch jahrelange Forschungen in Königsberg, Berlin und Münster ist es 
der Phytoserologie gelungen, das Auftreten heterogenetischer Reaktionen 
zu vermindern. Vor allem die Materialbehandlung scheint ein wesent- 
licher Faktor zu diesem Fortschritt gewesen zu sein. (Besonders die 
Meyersche Blattbehandlungsmethode und die Alkohol- Äther-Soxhlet- 
extraktion nach Morirz und ihre Vereinfachung und Verbesserung nach 
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GÖRNER sind hier wichtig.)* Man wird nicht umhin können, seine 
Freude iiber diesen Fortschritt in der Ubereinstimmung der Ansichten 
zum Ausdruck zu bringen, wenngleich man wiinschen môchte, daB dann 
der historischen Wahrheit entsprechend auch das Kieler Botanische In- 
stitut mit genannt wiirde. 

Der von mir geführte Nachweis (1929), daB Seren, die durch unzu- 
reichend extrahiertes Material erzeugt wurden, asystematisch reagieren 
können (es natürlich nicht müssen! vgl. HANNIG 1931), wird also durch 
diese Kritiker nicht berührt, ebensowenig wie die eben dort nachge- 
wiesene Tatsache, daB die Alkoholextraktion wie nach den Angaben 
CzAPEKs, ROSENTHALERS und BELFANTIS zu erwarten war, Substanzen 
enthalt, die Ather nicht allein nicht lést, sondern aus dem Alkohol- 
extrakt fällt, wie durch die Abbildungen in der zitierten Arbeit nachge- 
wiesen wird. Da nun als erwiesen gelten kann (Werıs 1927), daß alko- 
hollösliche Substanzen Haptencharakter tragen können, erschien es als 
selbstverständliche Forderung, sie durch entsprechende Extraktion zu 
beseitigen. Damit dürfte der Wert des Nachweises ätherfällbarer Sub- 
stanzen im Alkoholextrakt der verschiedenen Antigene, den auch HANNIG 
(1931) in seinem Referat über neuere phytoserologische Arbeiten in Frage 
zu ziehen scheint, klargelegt sein. Die Erwähnung des Hannicschen 
Referats ist die erwünschte Gelegenheit, eine Klarstellung gewisser Ver- 
hältnisse zu erzielen, die leider durch einen bedauerlichen Mangel in der 
Abfassung der „Weiteren Beiträge zur Kritik und zum Ausbau phyto- 
serologischer Methodik“ nicht hinreichend eindeutig dargestellt er- 
scheinen, was die offensichtlichen Mißverständnisse in dem Referat 
Hannıcs erklärt. Während die Bedeutung der in Abb. 4, 1 auf S. 773 der 
erwähnten Arbeit dargestellten Fällungen wohl kaum eines Kommentars 
bedarf, besteht zwischen dem Text auf S. 772 und der Abb. 4, 2 eine 
Differenz, indem der mit C bezeichnete Fällungsversuch nicht Alkohol- 
extrakt aus Material enthält, welches den Antigenen C der Veröffent- 
lichung im Biologischen Zentralblatt 1928 entspricht, sondern aus 
Material, des nach ZIEGENSPECK behandelt, also in der Kälte mit Alkohol 
extrahiert wurde. Es zeigt sich, daß es zwar noch ätherfällbare Sub- 
stanzen enthält, jedoch weniger als nur mit Äther extrahiertes Material. 
Es sei jedoch noch bemerkt, daß die Bezeichnung als C-Material mit der 
Bezeichnung der Versuchstiere auf S. 772 unten und der Antigene auf 
S. 774 sowie 775 oben im Einklang steht und ihre Bedeutung aus diesen 
Stellen hervorgeht, sowie daß die Unklarheit durch nachträgliche Zu- 
sammenlegung zweier Abbildungen zu einer ohne entsprechende Kor- 
rektur im Text entstand. Um die bestehenden Verhältnisse einwandfrei 
zur Anschauung zu bringen und damit die Unklarheit endgültig zu korri- 
gieren, wurden entsprechende Versuche erneut angestellt und in Abb. 2 
dieser Arbeit veröffentlicht. 
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Unter C-Antigenen der „Kritik der Phytoserologie‘‘ (Biol. Zentral- 
blatt 1928) wurden Antigenmaterialien verstanden, die in der Kälte mit 
Ather extrahiert waren, darauf längere Zeit unter Alkohol standen, der 
dann abgedunstet wurde, ohne also als Extraktionsmittel gewirkt zu 
haben. Unter Nr. 2 und 7 der Abb. 2 sind die Reaktionen solcher Mate- 
rialien dargestellt. Die Versuche wurden angestellt, um darzutun, daB 
die Alkoholbehandlung die Menge der mit physiologischer Kochsalz- 
lésung extrahierbaren Substanz nicht wesentlich vermindert gegeniiber 





1 2 3 4 5 6 7 8 


Abb. 2. Fällungsexperimente an Extrakten aus verschieden behandeltem Cucurbita-Antigenmateria]. 
1—3 Sulfosalizylsäurefällungen in Na-Cl-Lisungsextrakten, 
1 Material nach ZIEGENSPECK (C-Material 1929), 
2 »  Ather extrahiert, unter Alkohol gestanden (C-Material 1928), 
3 » nur Äther extrahiert (B-Material), 
4—5 Wasser, 
6—8 Ätherfällungen in Alkoholextrakten, 
6 siehe 1, 7 siehe 2, 8 siehe 3. 
nur mit Ather extrahiertem Material. Ferner zeigt sich deutlich, daB 
Nr.7 und 8 hinsichtlich der Fallung übereinstimmen, während Nr. 6 zwar 
eine Fällung enthält, die jedoch schwächer ist. 

Es ist nun verschiedentlich behauptet worden, daB eine derartige 
Schädigung dennoch stattfinde. Es mag genügen, einige dieser Angaben 
hier zu referieren. Vorweg sei bemerkt, daß an dieser Stelle keine Aus- 
einandersetzung mit denjenigen Autoren beabsichtigt ist, die mit Blatt- 
material arbeiteten, da mir ausgedehntere Erfahrungen hierüber fehlen, 
und ich selber seinerzeit gelegentlich der Wiedergabe der Berberisver- 
suche über sehr unangenehme Mißerfolge, beim Versuch mit extra- 
hiertem Blattmaterial zu immunisieren, zu berichten hatte. 











Prinzipien und Beispiele der Anwendung phytoserologischer Methodik. 671 


Im übrigen weichen aber die Ergebnisse der verschiedenen Unter- 
sucher offenbar recht weitgehend voneinander ab. 

Bry (1930, 8. 18) führt asystematische Reaktionen der Königsberger 
Forscher auf mangelhafte Alkoholextraktion zuriick und findet keine 
Schadigung im spezifischen Verhalten von extrahiertem gegeniiber un- 
extrahiertem Material, betont also den Wert und die Notwendigkeit 
der Alkoholextraktion. 

WARTENBERG (1930), der auf die gute Vorextraktion seines Samen- 
materials Wert legt, führt es auf sie zurück, wenn er keine Normal- 
serumtrübungen erhält (l.c. S.12), und berichtet im übrigen über keine 
Schädigungen durch die Vorextraktion, sei sie mit Äthyl- oder Methyl- 
alkohol ausgeführt. 

Arms (1929) dagegen sieht in der Alkoholextraktion eine Behand- 
lungsweise, die geeignet erscheint, ‚gerade das spezifische, überemp- 
findliche Eiweiß‘ zu denaturieren und unwirksam zu machen. Er, dem 
nur meine erste Arbeit bekannt sein konnte, führt auch die verschie- 
denen Eigenschaften der von mir in dieser Arbeit beschriebenen Antigen- 
materialien auf die Denaturierung des Eiweißes durch Soxhletextraktion 
zurück. Es ist dazu zu bemerken, daß die Annahme einer Alkohol- 
extraktion im Soxhlet ad hoc erfolgte, denn in der Arbeit 1928 ist eine 
Soxhletextraktion weder erwähnt worden, noch zur Anwendung ge- 
kommen. Somit fehlen für jene Schlüsse die Handhaben. Was aber die 
in der zweiten Arbeit (1929), die Arms jedoch nicht bekannt sein konnte, 
benutzten, tatsächlich mit Alkohol im Soxhletapparat extrahierten 
Antigene anbelangt, so dürften sie eine recht erhebliche Spezifität be- 
sessen haben. Die Behauptung Arms: ‚Es bedarf gar nicht erst einer 
großen Reihe von Versuchen, . . . um die etwas einseitigen Einwände 
Moritz zu entkraftigen“ ist daher recht gewagt. 

Es muß ferner auf die Arbeit Bürgers (1930) hingewiesen werden, 
der (S. 10) in irreführender Weise angibt, daß ich (1928) für die pflanz- 
lichen Antigene Fällung mit Alkohol aus wäßriger Lösung gefordert 
habe. Es muß festgestellt werden, daß dies nie geschehen ist, sondern, 
daß ich die von BLass (S. 12) und offenbar ohne Nachteil ausgeführte 
Extraktion trockenen Samenpulvers vornahm und forderte. Die Fäl- 
lungsexperimente von MANTEUFFEL und TOMIOKA (zit. nach Morrrz 1929) 
dienten mir lediglich als Hinweis auf die Notwendigkeit einer Lipoid- 
entfernung. 

Endlich hat Boom (1930) die Frage der Alkoholeinwirkung erörtert. 
Mit den von ZIEGENSPECK (1926) geforderten Extraktionen dürften auch 
diese Versuche nicht direkt verglichen werden können, da Boom nicht 
mit hochprozentigen, sondern mit 70% Alkohol extrahiert, eine Ab- 
weichung, die mir schwer verständlich ist, und auf die auch Hannia 
(1931), indem er auf die Konzentrationsangabe besonders hinweist, auf- 
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merksam macht. Boom findet, daß in sehr vielen Fällen sich aus so vor- 
extrahiertem Material kein EiweiB mehr gewinnen läBt. Da nun be- 
kannt ist, daß 70% wäßriger Alkohol in viel höherem Maße als hoch- 
prozentiger oder gar absoluter Alkohol, der eine ziemlich indifferente 
Flüssigkeit ist, koagulierend wirkt (ich verweise auf UHLENHUTE |. c.), so 
wird man dieses Ergebnis nicht sehr verwunderlich finden. 

In Anbetracht der Tatsache, daß die verschiedensten Behauptungen 
einander gegenüberstanden oder nebeneinander standen, daß der Alkohol 
als Denaturierungsmittel (Arms 1929 u. a.), Lösungsmittel (Boom 1930, 
Meyer 1929, ALExNAT 1922, zit. nach Morrrz 1929 u. a.) für Eiweiß an- 
gesehen wurde, habe ich einige Experimente über die Einwirkung von 
Alkohol auf die Antigene angestellt. 

Zunächst war die Frage zu prüfen, ob diejenigen Substanzen, welche 
mit 96% Alkohol aus den Antigenmaterialien extrahiert wurden, mit den 
üblichen Nachweismethoden als Eiweißkörper erkannt werden konnten. 

Samenmaterialien, welche vorher 12 Stunden lang mit Äther im 
Soxhlet extrahiert worden waren, wurden ebenfalls 12 Stunden einer Ex- 
traktion mit 96% Alkohol im Soxhlet unterworfen. Das so erhaltene 
Alkoholextrakt wurde mit der vielfachen Menge Äther versetzt und der 
entstandene Niederschlag durch Dekantieren und Filtrieren gewonnen 
und nach der Trocknung in Wasser aufgenommen, in dem er sich im all- 
gemeinen klar löste, sonst wurde er zur Anstellung der Ninhydrinreaktion 
filtriert, zur Anstellung der Biuretraktion, die diese Maßnahme sowieso 
erforderte, mit Kalilauge versetzt und erwärmt. Alle Biuretreaktionen 
bis auf die im Zeaextrakt sind negativ verlaufen, positive Ninhydrin- 
reaktionen, die jedoch nicht einmal für Eiweiß als solches charakteristisch 
sind, wurden wenige erhalten. Es kann also nicht von einer beträcht- 
lichen Herauslösung von Eiweiß aus den Materialien die Rede sein. Das 
Endosperm von Zea nimmt aber bezüglich des Besitzes großer Mengen 
von Eiweiß, das in hochprozentigem Alkohol löslich ist, eine Sonderstel- 
lung ein. Bei derartigem Material wird man zweckmäßig mit absolutem 
Alkohol extrahieren, in dem auch die Protamine von Zea Mays unlöslich 
sind. Seit kurzem extrahiere ich daher meine gesamten Antigene mit ab- 
solutem Alkohol unter Aufsatz eines Chlorkalziumrohres auf das Kühlrohr. 

Selbstverständlich besagen die oben erwähnten Reaktionen noch 
keineswegs, daß nicht hinreichend Eiweiß mit in das Extrakt überge- 
gangen sein könnte, um eine serologische Reaktion zu bedingen. Ver- 
suche mit Samenextrakten habe ich nicht angestellt, diejenigen mit 
Blattextrakten werden sogleich mitgeteilt werden. 

Immerhin konnten Tiere, die mit extrahiertem Material injiziert wor- 
den waren, bisher stets mit unextrahiertem Material zur Reaktion ge- 
bracht und mit diesem abgesättigt werden, so daß jedenfalls keine neue 
Spezifitäten durch die Alkoholextraktion entstanden sind. 
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Ein etwas andersartiges Ergebnis erhielt ich bei Versuchen mit Blatt- 
material von Vicia Faba. Das Material wurde im Vakuum über CaCl, ge- 
trocknet (innerhalb 6 Stunden), zerrieben und mit Ather 12 Stunden 


lang im Soxhlet extra- 
hiert. Die nachfolgende 
Alkoholextraktion im 
Soxhlet ergab ein Ex- 
trakt, das, mit Ather 
versetzt, eine sehr reich- 
liche Fällung gab (im 
Vergleich mit den Sa- 
menextrakten). Diese 
wurde abfiltriert, wieder 
in Alkohol gelést und 
nochmals mit Ather ge- 
fallt. 

Die Fällung war im 
Wasser klar lôslich und 
ergab in Meerschwein- 
chen injiziert deutliche 
Sensibilitaten. Das auf- 
fallendeReaktionsergeb- 
nis dieser Sensibilitäten 
ist in Abb. 3—5 in der 
üblichen Weise darge- 
stellt. Wie ersichtlich 
ergibt sich: keine Sen- 
sibilität gegen die Lö- 
sung der Ätherfällung, 
keine gegen das mit phy- 
siologischer Kochsalzlö- 
sung bereitete Extrakt 
aus vorextrahierten Blät- 
tern, positive Reaktion 
mit vorextrahierten Vi- 
cia Faba-Samen! 

Die Deutung dieser 
Tatsache dürfte ange- 
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Abb.3. Injektion : 4ccm, Ätherfällung (Faba) 0,1/10. Inkubation : 


33 Tage. Reaktionen: I 1cem, Ätherfällung (Faba) 0,1/10, II das- 
selbe, III 1ccm, V. Faba-Samen 0,1/10, IV dasselbe, V Tenosin. 
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Abb. 4. Injektion siehe Abb. 3. Inkubation: 30 Tage. Reak- 
tionen: I 1 ccm V. Faba-Kraut extrahiert 1,5/35, II 1 cem 
V. Faba-Samen 1,5/35, III dasselbe, IV 1ccm Ätherfällungs- 
extrakt, V Tenosin. 
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Abb. 5. Injektion siehe Abb. 3. Inkubation: 30 Tage. Reak- 
tionen: I 1ccm Faba-Samen 1,5/35, II dasselbe, III 1 ccm Äther- 
fällungsextrakt, IV Tenosin. 
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sichts der äuBerst geringen Mengen EiweiB, welche zur Erzeugung einer 
Sensibilität ausreichen, sehr schwierig sein. Wir haben theoretisch mit 
folgenden Môglichkeiten zu rechnen. Einmal kénnte ein geringer Anteil 
des vorhandenen Eiweißes in seiner Löslichkeit durch vorhandene Lipoide 
derart beeinflußt sein, daß er mit in die alkoholische Lösung überging. 
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Seine Menge reichte aus, um eine Sensibilität hervorzurufen, jedoch nicht, 
um eine Reaktion am sensiblen System zu veranlassen. Aus dem Blatt- 
material ist dieses Eiweiß ebenfalls soweit entfernt, daß eine Reaktion 
nicht ausgelöst werden konnte. Außerdem könnte man sich denken, daß 
die Eiweißmengen, welche in das Extrakt mit übergingen, als Schlepper 
im Sinne Sacus’ (1929) für Lipoide wirkten, daß ferner — eine ziemlich 
unwahrscheinliche Annahme — im Samenmaterial nach 12 Stunden Alko- 
holextraktion im Soxhlet noch genug Lipoidsubstanz verblieb, um als 
Reaktionsantigen geschleppt zu werden. Ich möchte annehmen, daß die 
zuerst vertretene Anschauung größere Wahrscheinlichkeit für sich hat, 
und kann mich dafür auf die Aussage Dozrrs (1929) bezüglich der Un- 
wahrscheinlichkeit der 
Lipoidanaphylaxie stüt- 

zen. 
Eine weitere Prüfung 
der Einwirkung von Al- 
r koholextraktion auf die 
nn serologische Aktivität 
von Eiweißkörpern wur- 
de mit Ovalbumin ange- 
stellt. Daß Ovalbumin 
bei Fällung aus seinen 
Lösungen mit Alkohol 


verändert wird, ist be- 
Abb. 6. Injektion: 10mg Ovalbumin. Tier Nr. 291, Inkubatio: 
33 Tage. Reaktionen: 1 alkohollösliche Substanz aus 6 gäther. KANt (SOERENSEN 1930). 
extrahiertem Ovalbumin (NERO), II dasselbe, III dasselbe, Auch seine antigene 
IV 10mg Ovalbumin extrahiert, V 0,01 mg Ovalbumin unextza- . ‘ 
hiert, VI 1 mg Ovalbumin unextrahiert, dann wegen Eigen- Eigenschaft wird ge- 


méme cafe. schwächt oder vernich- 
tet (WELLS 1908). Uns hatte die Frage zu interessieren, wie trockenes 
Ovalbumin auf Alkoholextraktion reagiert. 

Ovalbumin (Merck) wurde im Vakuum über CaCl, getrocknet und 
feingepulvert im Soxhlet 12 Stunden lang mit Äther und darauf mit 
Alkohol extrahiert. Meerschweinchen, die gegen Ovalbumin sensibilisiert 
waren, zeigten mit der Lösung des extrahierten Ovalbumins in keinem 
Falle auch nur die geringste Reaktion. Mit größeren Mengen des Rück- 
standes vom Alkoholextrakt (im Vakuum abgedunstet und mit physiolo- 
gischer Kochsalzlösung aufgenommen) zeigte sich kräftige, spezifische 
Reaktion und Absättigung. Mit unextrahiertem Ovalbumin trat danach 
noch Reaktionein (Abb.6). Esergabsich alsodie interessante Tatsache, daß 
die Eigenschaft spezifisch zu reagieren ins Alkoholextrakt übergegangen 
war, während die restliche Grundsubstanz jegliche serologische Aktivität 
als Reaktionsantigen (Abb. 7 und 7 a) vermissen ließ. Ob sich aus diesem 
Verhalten des Ovalbumins Schlüsse auf seine Struktur und Funktion 
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ziehen lassen, können erst weitere Untersuchungen ergeben. Eine Sen- 
sibilisierung mit dem alkoholextrahierten Ovalbumin gelang mehrfach 
(Abb. 8). Solche Sensibilitäten konnten durch unextrahiertes Ovalbumin 
ohne weiteres abgesättigt werden, ohne daß mit dem extrahiertem eine 
Reaktion oder eine stille Absättigung zu erzielen gewesen wäre. Eine 
neue Spezifität ist also offenbar nicht 

entstanden. 
Versuchen wir aus den ange- 
gebenen Untersuchungen das Fazit 


Zz z = 








I I I 
Abb.7. Injektion : 10 mg Ovalbumin extrahiert. Abb. 7 a. Injektion : 10 mgOvalbumin. Tier Nr. 280. 


Tier Nr. 314, Inkubation : 25 Tage. Reaktionen : Inkubation : 26 Tage. Reaktionen : I 10 mg Ovalbu- 
110 mg Ovalbumin extrahiert, II 10mgOvalbu- min extrahiert, II 10mg Ovalbumin unextrahiert. 
min unextrahiert, III dasselbe, IV Tenosin. 

zu ziehen, so ergibt sich, daß die Spezifität des extrahierten Ma- 
terials wohl in den beschriebenen Fällen eine Änderung im Sinne eines 
Verlustes erfuhr (näm- 

lich die Fähigkeit, Reak- 

tionauszulösen), nieaber 

derart, daß neue Spezifi- 

täten aufgetreten wären. 

Zwar kann, da man ge- 


7 
neigt sein wird, auch hier N 22 
einer negativen Reaktion RÉ Lara 





nicht in gleichem MaBe 

Beweiskraft zuzuschrei- 

ben wie einer positiven, = 

dieser Fall nur als bisher „,,.s. Injektion: 1mal 2ccm und Smal 3com V. Faba-Samen 
nicht beobachtet, jedoch extrahiert 1,5/35. Tier Nr. 818, Inkubation : 21 Tage. Reaktionen : 


à à I1cem Faba-Kraut extrahiert 0,1/10, II dasselbe, III 1 com 
damit nicht als ausge- Faba-Samen 0,1/10, IV dasselbe, V Tenosin. 


schlossen gelten (auch in 
der Literatur findet sich meines Wissens aber kein derartiger Fall be- 
schrieben). 

Für die Basis der Verwandtschaftsforschung ergibt sich nun folgende 
Lage. Die prinzipielle Méglichkeit der Mitwirkung von Lipoiden als 
Haptenen bei serologischen Reaktionen kann nicht bestritten werden. Es 
mag an dieser Stelle bemerkt sein, daB das Zitat aus WELLS (1927), das 
Brass anführt, um die von mir eingehend diskutierte Möglichkeit der Be- 
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teiligung von Lipoiden an den Verwandtschaftsreaktionen auszu- 
schlieBen, die Haptenvorstellung in sich einschlieBt, ohne daB der Name 
gebraucht wird, daB es also kaum ein geeignetes Gegenargument gegen 
die Griinde darstellen kann, die ich, auf der Schleppertheorie von Sacus 
fuBend, für die Môglichkeit der Mitbeteiligung von Substanzen vom 
Lipoidtypus anführe. Wenn sich aber Lipoide an den Reaktionen be- 
teiligen, so ist es geboten, sie auszuschalten, um asystematische Reak- 
tionen zu verhindern (siehe Moritz 1929). Andererseits ergibt sich dabei 
die Gefahr, daß uns Eiweißgleichheiten, die auf Verwandtschaft schließen 
lassen würden, entgehen, mit anderen Worten, daß die Reichweite auch 
unserer Eiweißreaktionen eingeschränkt wird, oder daß Unterschiede 
wegfallen, die eine Differenzierung würden erkennen lassen. In Anbe- 
tracht der Tatsache jedoch, daß es mit alkoholbehandeltem Material 
noch gelingt, sehr nah verwandte Formen (Wicke und Linswicke etwa) 
voneinander zu differenzieren, wird man diese Gefahr nicht allzu hoch 
einschätzen dürfen und lieber im allgemeinen (Sonderfälle würden be- 
sondere Behandlung verlangen) die Möglichkeit, daß uns sehr unbe- 
deutende Eiweißgleichheiten entgehen, in Kauf nehmen als die Gefahr 
der asystematischen, lipoidbedingten Reaktion. Selbstverständlich gilt 
auch für die Differenzen sehr nah verwandter Formen Entsprechendes, 
worauf bereits hingewiesen wurde. Hier aber wird man, da es sich um die 
Erfassung von Unterschieden, nicht von Gemeinsamkeiten handelt, 
vielleicht, wenn es die Reaktion im übrigen erlaubt (unspezifische Aus- 
lösung von Zuckungen usw.), in Zukunft aüch weniger gründlich extra- 
hiertes Material verwenden können, um noch feinere Unterschiede zu er- 
fassen, ohne dann allerdings sie mit aller Bestimmtheit als den Eiweiß- 
merkmalen angehörig betrachten zu können. 

Kurz muß noch auf die Frage der Lipoidempfindlichkeit der von mir 
vorzugsweise benutzten Anaphylaxie eingegangen werden, da GÖRNER 
(1930) schreibt: „„Es wurde gezeigt, daß Lipoidstörungen wenn sie über- 
haupt vorkommen, selten sind, und daß dann auch anaphylaktische 
Methoden nicht vor Lipoidreaktionen schützen.‘ Dieser Satz, dessen 
erster Teil schon als völlig mangelhaft begründet nachgewiesen wurde 
(siehe oben), läßt als Teil der Zusammenfassung der GOrNERschen Arbeit 
auf recht umfangreiche Untersuchungen schließen. Doch wird im ex- 
perimentellen Teil die anaphylaktische Reaktion nicht erwähnt und tat- 
sächlich über kein Experiment mit Meerschweinchen, dem üblichen Ver- 
suchstier für Anaphylaxieversuche, berichtet. Vielmehr gründet sich 
Gérners Behauptung auf zwei Zitate im Weııs (1927), die auch ich be- 
reits (1929) erwähnte und erörterte. Damit kann hier auf diese Arbeit 
verwiesen werden. Hier soll nur die Äußerung Dozrrs (I. c. 8. 705) 
zitiert werden: „Sicher ist jedoch, daß einwandfreie Beweise für eine 
Lipoidanaphylaxie . . . nicht erbracht wurden.“ 
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Daß trotzdem nicht eiweißähnliche Körper in anaphylaktische Reak- 
tionen einzugehen vermögen, beweisen jedoch die früher bereits zitierten 
und besprochenen Arbeiten von WEIGMANN und LiesE, HEIDELBERGER 
und Avery (vgl. Moritz 1929), neuere Arbeiten von Avery und Mitar- 
beitern (1929). Doch handelt es sich hierbei, wie schon früher erwähnt, 
um hochspezifische Sondervorkommen kohlehydratähnlicher Stoffe. 

Jedenfalls wird nach allem eine Reaktion mit nichtextrahiertem 
Material, sofern sie nach der anaphylaktischen Methode erhalten wird, 
mit größerer Sicherheit ins Bereich der Eiweißreaktionen zu verweisen 
sein, als wenn sie etwa mit der Präzipitation erhalten wurde. Sicherer 
gehen wir jedoch auch hier, wenn wir mit sorfgältig extrahiertem Material 
arbeiten, daß zwar eventuell einen geringen Teil seiner Eiweißspezifität 
eingebüßt haben kann, jedoch kaum Lipoidreaktionen geben wird. 

Die Vorzüge, welche der Merkmalsklasse des Eiweißes vor jeder an- 
deren eigen sind, wurden bereits früher dargelegt. Nachdem nunmehr 
die Möglichkeit, mit dieser Merkmalsklasse unter Ausschluß der Lipoide 
zuarbeiten, als hinreichend gesichert gelten kann, muß hier noch einmal die 
Gelegenheit ergriffen werden, gewisse Voraussetzungen bezüglich der er- 
faßten Merkmale, unter welchen von anderer Seite die Brauchbarkeit der 
Serologie beurteilt wird, als irrtümlich zu charakterisieren. Schon früher 
(Morrrz 1929, Morrrz und vom BERG 1931) wurde auf die Gegenstands- 
losigkeit solcher Begriffe wie „aktives Eiweiß‘, „spezifisches Eiweiß‘ 
usw. hingewiesen. Es wurde insbesondere betont, daß keinerlei Gründe 
für die Annahme bc.gebracht werden können, daß serologische Aktivität 
und physiologische Wertigkeit einander parallel gehen, daß keine Rede 
davon sein kann, daß etwa durch die serologische Reaktion nur das Ei- 
weiß der Chromosomen erfaßt würde. Auf die älteren Literaturstellen, 
welche derartige ad hoc konstruierte Annahmen erkennen lassen, wurde 
seiner Zeit hingewiesen. Trotzdem sind sie erstens unkritisiert in rein 
referierende Darstellungen des Gebietes mit übergegangen (ZIMMERMANN 
1931, S. 1023/24, JARETzKY 1931, S. 61), zweitens aber finden wir auch 
in den neuesten serologischen Arbeiten aus Berlin, daß die alte An- 
schauung unbeirrt weiter vertreten wird. 

So rechnet GÖRNER (1929) die Reserveproteine mit den Lipoiden zu- 
sammen zu den Störungsstoffen und läßt ‚immer mehr Beweise für die 
serologische Aktivität der in den Samen reichlich vorhandenen Reserve- 
eiweiße gefunden werden.“ „Eine Ausschaltung der Reserveproteine war“ 
nach ihm „nicht möglich, ohne das spezifische Eiweiß anzugreifen.‘ 

Hoepner (1930) hat auf Arbeiten mit Samenmaterial verzichtet, weil 
„man sich ... von der störenden Wirkung der Reserveeiweißstoffe 
überzeugt hatte.‘ Auf der gleichen Erwägung beruht die Konstruktion 
des Unterschiedes von ,,Reserve-“‘ und ,, Plasma‘‘-material, dem BURGER 
(1930) eine Arbeit widmet. 
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BLass (1930) arbeitet nur mit ,, Plasma “material und stellt sich zu den 
vorerwähnten Autoren insofern in einen gewissen Gegensatz, als er der 
Meinung ist, es ,,reagieren, wie heute fast allgemein angenommen wird, 
nur die Eiweißkörper der Zellkerne, die Nucleoproteide‘‘, während die 

,ReserveeiweiBe“ nur mitgerissen werden. „Die Grundlage der sero- 
logischen Reaktion bildet‘ nach Meyer (1929, S. 328) ‚allein das spezi- 
fische EiweiB“, worunter man das serologisch aktive Eiweiß einer Pflanze 
versteht und nicht die ,,unspezifischen“ Eiweißstoffe wie manche Sa- 
meneiweißkörper, die als Proteine auch Antigencharakter besitzen. 
Dieser an sich nicht klare Gedankengang wird in der Arbeit Meyers in 
nicht ganz durchsichtiger Weise weiterentwickelt. Jedenfalls hält er 
durchgängig an der Existenz eines besonderen „spezifischen Eiweißes‘“ 
fest, das sich vom ,,ReserveeiweiB“ unterscheidet, zu dem insbesondere 
das Sameneiweiß gerechnet wird, so daß also eine Vermengung der 
beiden Probleme der Lokalisation der Partigene und ihrer Wertigkeit 

Auch Somozz (1930, S. 33) macht einen Unterschied zwischen dem 
„genetisch wirksamen, wohl in den Chromosomen verankerten Eiweiß‘ 
und dem Reserveeiweiß, ebenso wie Bry (1930) mit diesen Begriffen 
arbeitet. 

Es ist durch diese Art der Deutung von Fehlreaktionen eine derartig 
verworrene Nomenklatur, welche jeglicher Notwendigkeit entbehrt, ge- 
schaffen worden, daß es nicht genug anerkannt werden kann, wenn WaR- 
TENBERG (1930) dazu bemerkt (1. c. S. 35) ,,es wird hier mit völlig unbe- 
wiesenen Hypothesen gearbeitet‘, und (1. c. 8.9). ,, die einzig eindeutige 
und gleichzeitig einfachste Nomenklatur ist die, Samen als Samen und 
Blätter als Blätter zu bezeichnen.“ Damit wäre zwar die Vielfältigkeit 
der von den Schülern GıLes und ScHÜRHOFFs geäußerten Meinungen noch 
erhöht worden, andererseits aber von dieser Seite endlich eine nüchterne 
und klare Zustimmung zu der vom Verfasser seit langem vertretenen Mei- 
nung erfolgt, so daß von meiner Seite aus eine Ergänzung der WARTEN- 
BERGschen Meinung nicht nötig erscheint. 

Wohl aber wird es notwendig sein, Erwägungen anzustellen darüber, 
was gewonnen wäre, wenn es gelänge, „Chromosomeneiweiß“ allein zur 
Reaktion zu bringen, da der Wert dieser Möglichkeit vielfach außer- 
ordentlich hoch eingeschätzt wurde und die geringe Wahrscheinlichkeit 
ihrer Verwirklichung zu einer Unterschätzung der Serologie geführt hat, 
so wie der Glaube, daß es das „Chromosomeneiweiß‘ sei, welches die 
Reaktionen veranlasse, zu einer Überschätzung führte. Der Grund für 
diese Einstellung dürfte in einer allzu konsequent durchgeführten mate- 
rialistischen Betrachtung des Lebensvorganges, vielmehr in einer Ver- 
wechslung zwischen mechanistischer und chemischer Betrachtungsweise 
liegen. Der Gedanke, daß das Leben rein chemisch definiert werden 





Prinzipien und Beispiele der Anwendung phytoserologischer Methodik. 679 


könne, hat vielfachen Ausdruck gefunden. Es mag hier an die Herpex- 
HAINsche Protomerentheorie erinnert werden. Doch muB dann auch ihre 
Kritik durch LUNDEGARDH und Herrwıc (1929) erwähnt werden. Man 
kann diese Anschauungsweise als statische Betrachtung des Lebens be- 
zeichnen. Ihr ist es gemäß, die Tatsachen der Vererbung, d. h. die Un- 
wandelbarkeit der erblichen Eigenschaften im Laufe der Generationsab- 
läufe, als durch Übertragung chemisch definierter Stoffe bedingt anzu- 
sehen, und diese Stoffe alsfür die Artzugehörigkeit entscheidend in jedem 
Augenblick des Lebens in jeder der Art zugehörigen Zelle anwesend zu 
denken. Daß diese statische Anschauung sich weitgehender Anerken- 
nung erfreut hat und noch erfreut, ‘dürfte aus ihrer scheinbaren Einfach- 
heit, aus der ,, Vorstellbarkeit“ ihres Inhalts sich erklären lassen. Selbst 
wenn wir sie billigen, besteht jedoch noch keine Notwendigkeit, die Rolle 
dieser die Grundlage der Lebensform bildenden Stoffe den Eiweißkörpern 
zuzuschreiben. Jedenfalls dürfte die Tatsache, daß wir keine eiweißfreien 
Organismen kennen, keinen zureichenden Grund für diese Anschauung 
bilden, da wir keinerlei Kriterien für die Entscheidung, ob uns in diesen 
Körpern die Bedingungen oder die Äußerungen des Lebens vorliegen, zur 
Hand haben. 

Selbst die Grundvorstellung aber ist anfechtbar. Und der Vorstellung, 
daß dem wechselnden Ablauf der äußeren Erscheinung, all jenen Vor- 
gängen also, die als Entwicklung, Differenzierung, Generationswechsel, 
Altern bezeichnet werden, auch ein Wechsel der zellulären Bedingung 
entspricht, dürfte ein mindestens ebenso hoher Wahrscheinlichkeitsgrad 
eignen. Das würde — auf das Gebiet des Vererbungsgeschehens über- 
tragen — bedeuten, daß so wenig wie das Leben rein chemisch definiert 
werden kann, so wenig es möglich ist, von „lebenden Substanzen“ zu 
reden (worauf auch SHARP hinweist 1926, Chapt. VIII), ebensowenig den 
Genen unbedingt konstante chemische Eigenschaften zugeschrieben wer- 
den brauchen. Es genügt anzunehmen, daß sie Systeme darstellen, die in 
regelmäßiger Folge bestimmte Zustände durchlaufen, welche die Eigen- 
schaft haben, jeweils einer aus sich den anderen hervorgehen zu lassen. 
Wenngleich schwieriger vorstellbar als die primitivere statische Theorie 
der Natur des Idioplasmas (der Gene), so dürfte einer solchen dynami- 
schen Theorie doch der Vorzug größerer Wahrscheinlichkeit eignen, zu- 
mal es möglich ist, sie an beliebigen Modellversuchen (Wasserstoffsuper- 
oxydzusetzung an einer Quecksilberoberfläche [BREDIG, zitiert nach 
H6sER]) modellmäßig zu erläutern. Es liegt selbstverständlich nahe, 
solche Vorgänge wie diejenige des Crossingover, der Mutation usw. unter 
dem Gesichtswinkel der dynamischen Betrachtungsweise zu erörtern, da 
sie bisher Schulbeispiele für die Auswertung der statischen Anschauung 
des Lebensvorganges waren (vgl. aber WINKLER 1930). Diese Erörterung 
mag eventuell an anderem Orte stattfinden. Hier genügt es, die Mög- 
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lichkeit einer solchen Betrachtungsweise als ‘eine weitere Handhabe gegen 
den in der Serologie üblich gewordenen Eiweißmystizismus zu verwen- 
den. Weder besteht also Grund zu der Erwartung, daB alle Zellen des 
Organismus gleiche Protenstruktur besitzen, noch können wir, sollten 
sich im Verlaufe experimenteller Untersuchungen Protengemeinschaften 
zwischen verschiedenen Stadien desselben Organismus auffinden lassen, 
aus dieser Tatsache ein Recht herleiten, die gemeinsamen Protene ohne 
weiteres auf die Bezeichnung ,,spezifisches Eiweiß‘, „aktives Eiweiß‘, 
„Idioplasma“ usw. zu taufen. Eine derartige Handlungsweise wäre eben- 
so unbegründet, wie wenn man ein Alkaloid oder einen Zucker, die sich in 
allen Stadien eines Lebewesens vorfinden, mit diesem Namen bezeichnen 
würde. 

Wie steht es nun mit unserer Kenntnis der Verbreitung der Eiweiß- 
merkmale im Organismus? Während von medizinischer Seite seit langem 
die Tatsache der Partigendifferenzierung in den Organen festgestellt 
wurde (vgl. Werzs 1927), steht Merz auf dem Standpunkt, daß alle 
Stadien eines Organismus serologisch reaktionsgleich seien, und Wiır- 
KOEWITZ und ZIEGENSPECK (1928) glauben, auf Grund ihrer Unter- 
suchungen den Beweis für diese Anschauungen geliefert zu haben. 

Derselben Anschauung huldigen Magnus und FRIEDENTHAL (1907), 
während DunBak (1910) zu dem Ergebnis kommt, daß von einer Reak- 
tionsgleichheit zwischen Roggenpollen und Roggenendosperm nicht die 
Rede sein könne. Gegen diese Feststellung Dunzars ist allerdings ein 
schwerwiegender Einwand zu erheben: Er erhielt nach Roggenpollenin- 
jektion kein Immunserum. Seine Untersuchungen scheitern also bereits 
bei dem Versuch, das für sie unerläßliche Reagens herzustellen. Man 
wird daher BüÜRGER (1930) nicht beipflichten können, wenn er mit 
Duxnsar die Ergebnisse MAGNuS und FRIEDENTHALS, welche diese in 
einer erneuten Untersuchung bestätigen, ablehnt. Vielmehr kann nach 
den Experimenten von MAGNus und FRIEDENTHAL gesagt werden, daß 
eine Partigengemeinschaft zwischen Roggenendosperm und Roggenpollen 
erwiesen ist. Der Schluß der Reaktionsgleichheit beider Materialien kann 
allerdings nicht gezogen werden. Auch WENDELSTADTs und FELLMERs 
Untersuchungen über die Reaktion von Faba-Samenantiserum mit Faba- 
Sproßmaterial führen zu einem entsprechenden Ergebnis. Über die 
Natur der gemeinsamen Partigene lassen sich aus den erwähnten Unter- 
suchungen keine Schlüsse ziehen. Bezüglich weiterer Literaturangaben 
sei auf BÜRGER (1930) und WARTENBERG (1930) verwiesen. 

So sehr ich es für nötig hielt, an den theoretischen Überlegungen der 
Berliner Phytoserologen scharf Kritik zu üben, so sehr muß anerkannt 
werden, daß diejenigen von ihnen, die sich experimentell mit der Frage 
der Reaktionen von ,, Plasma‘‘- und ,,Reserve‘‘-material befaßten, außer- 
ordentlich wichtige Hinweise zum Problem der serologischen Organ- 
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differenzierung geliefert haben, wenn wir ihre Untersuchungen in diesem 
Sinne werten und also, um WARTENBERGs (1930) Worte zu gebrauchen 
„Samen als Samen, Blätter als Blätter‘ bezeichnen. 

Die hier in Frage kommenden Arbeiten sind insbesondere die von 
Meyer (1929), BüRGER (1930) und WARTENBERG (1930). 

Meyer teilt den Versuch mit, von einem gegen Laburnumblätter ge- 
richteten Serum aus Präzipitation mit Laburnumsamen zu erhalten. Der 
Versuch mißlang. Aus diesem Ergebnis kann eventuell der Schluß ge- 
zogen werden, daß eine Differenzierung zwischen beiden Materialien 
statthat. Jedenfalls wird man es als einen sehr starken Hinweis in der 
angegebenen Richtung betrachten, selbst wenn man die früher gegen die 
Präzipitationsmethode als messende Reaktion vorgebrachten Bedenken 
berücksichtigt. Keinesfalls kann selbstverständlich aus diesem negativen 
Ausfall geschlossen werden, daß keinerlei gemeinsame Eiweißkörper in 
den verwendeten Materialien vorhanden seien. 

BÜRGER (1930) arbeitet mit Seren gegen Samen und gegen Sproß- 
material und mit Reaktionsantigenen aus denselben Materialien. Seine 
Pflanzenpulver sind teils extrahiert, teils unbehandelt. Trotzdem wirken 
seine Ergebnisse, obgleich sie mit der Präzipitationsmethode erhalten 
wurden, außerordentlich überzeugend. Sie stellen im wesentlichen Be- 
stätigungen der von MAenus und FRIEDENTHAL (1907) und WENDEL- 
STADT und FELLMER (1910) gefundenen Tatsachen dar, jedoch auf einer 
wesentlichen breiteren Basis, ergeben außerdem die wichtige Tatsache, 
daß Reaktionen von Blattmaterial mit Antiblattseren denen entsprechen, 
die zwischen Antisamenseren mit Samenantigenen erhalten werden. 
Andererseits muß es mit der Verwunderung erfüllen, daß der Verfasser 
dieses hochbedeutsame Ergebnis, das aus seinen Versuchsbeschreibungen 
und Tabellen entnommen werden kann, nicht in der Zusammenfassung 
hinreichend unterstreicht, diese vielmehr vor allem Nebensächlichkeiten 
und Scheinproblemen widmet. Es waltet hier ein ähnlicher auffälliger 
Unterschied: ob, wie zwischen der schlecht fundierten polemischen Ein- 
leitung zu WARTENBERGs Arbeit und der erfreulich nüchternen und syste- 
matischen Versuchsauswertung. 

WARTENBERG, der mit gut vorextrahiertem Material seine Unter- 
suchungen durchführt, erzielt Ergebnisse, aus denen sich auf Partigen- 
gemeinschaft zwischen den verschiedenen Organen eines Organismus 
schließen läßt, und die außerdem den Schluß nahe legen, daß eine Diffe- 
renzierung vorliegt. Dieser Schluß wird durch die WARTENBERGschen Er- 
gebnisse, selbst wenn man berücksichtigt, daß sie mit der pseudoquanti- 
tativen Methode der Präzipitation erhalten wurden, derart nahe gelegt, 
daß ich mich auf die Mitteilung weniger qualitativer, exakter Reaktionen 
beschränken kann, durch welche der Beweis einer wirklich vorhandenen 
Protengemeinschaft und Differenzierung in den Organen desselben Or- 

45* 








682 O. Moritz: 





ganismus zwingend gefiihrt wird. Ich glaube auch hier die benutzten 
Termini der Proten- oder Partigengemeinschaft und -differenzierung an- 





Abb. 9. Injektion und Inkubation wie Abb.8. Reaktionen: 
Icem Faba-Kraut unextrahiert (Reibsaft aus frischem Kraut), 
II dasselbe, III dasselbe, IV 1 ccm Faba-Samen extrahiert 0,1/10, 

V dasselbe, VI Tenosin. 


en 


aq 
Abb. 10. Injektion: 3mal 3ccm V. Faba-Kraut extrahiert. Tier 
Nr.319. Inkubation: 19 Tage. Reaktionen: I Iccm V. Faba- 
Kraut unextrahiert (Reibsaft aus frischem Kraut), II dasselbe, 
Ill V. Faba-Kraut extrahiert, 0,1/10, IV 1cem Faba-Samen 
0,1/10, V Tenosin. 


I Z z 
Abb. 11. Injektion und Inkubation wie Abb.10. Reaktionen: 
I 1cem V, Faba-Samen 0,1/10, II dasselbe, III 1 ccm V. Faba- 
Kraut extrahiert 0,1/10, IV dasselbe, V Tenosin. 


wenden zu sollen, da die 
Ausdriicke ,,organspezi- 
fisches Eiweiß“, , artspe- 
zifisches‘‘ Eiweiß usw., 
welche WARTENBERG be- 
nutzt, weder durch seine 
noch durch meine Be- 
funde gerechtfertigt er- 
scheinen. Organspezifi- 
sches Eiweiß, etwa nach 
Art der Linsenproteine 
der Tiere, ist im Pflan- 
zenreich bislang nicht 
aufgefunden worden. 
Bezüglich. der hier mitzu- 
teilenden Befunde kann 
auf die Abb. 8 und 9, 10 
und 11 verwiesen wer- 
den, aus denen eindeu- 
tig das Bestehen von Ge- 
meinschaft und Diffe- 
renzen innerhalb der Or- 
gane von Angehörigen 
der gleichen Art hervor- 
geht. 

Es erübrigt sich auf 
zweierlei hinzuweisen. 
Erstens eröffnet sich da 
mit für die Serologie ein 
neues unübersehbar wei- 
tes Arbeitsfeld, gibt sie 
doch die Mittel in die 
Hand zur Verfolgung des 
Wechsels der Eiweiß- 
merkmale im Gang der 

Entwicklungsabläufe. 
Spezialprobleme wie die 
Umbildung der ihrem 
Aminosäuregehalt und 


Löslichkeitsverhältnissen nach besonderen Eiweißkörper des Mais- 


endosperms zu denen des Maissprosses tauchen auf, um nur eins zu 





Prinzipien und Beispiele der Anwendung phytoserologischer Methodik. 683 


nennen, dessen Bearbeitung uns im Kieler Institut zur Zeit be- 
schaftigt. 

Dann aber ist die Frage der Auswirkung unserer Erkenntnisse über 
die Verteilung der Protene im Organismus auf die Verwandtschafts- 
forschung zu untersuchen. Es unterliegt wohl keinem Zweifel, daB, nach- 
dem die Tatsache der Organdifferenzierung der Protene, d. h. ihrer un- 
gleichmaBigen Verteilung 
auf die Organe der einzel- 
nen Artangehörigen fest- 
steht, sich die Forderung : 
erhebt, daB dieser Tat- re ad 7 
sache durch Einbezie- 
hung aller Organe in 
die Verwandtschaftsana- 
lyse Rechnung getragen ein "er 
werden muß. Insbeson- 4 7 7 
dere it die durch die Ar- 400.32 Ink vie Abba. Ti zit. Tasten 
beiten Bürgers (1930) 1dasselbe, III 1ccm V. sativa-Samen extrahiert0,1/10, IV 1cem 
und WARTENBERGS (1930) V.Faba-Samen extrahiert 0,1/10, V dasselbe, VI Tenosin. 
angedeutete Möglichkeit, daß zwischen den homologen Organen zweier 
verwandter Organismen der Grad der Differenzierung geringer sein 
könnte als zwischen den verschiedenen Organen desselben Organismus, 
einer allgemeineren Prü- 
fung zu unterziehen Für 
Vicia Faba geschieht das 
in den Abb. 12 und 13. 

Es ist zu hoffen, daß an 7 7 u ee 

den Aufgaben der Prote- 

nomanalysen der Pflan- 

zen bald von mehreren wei 

Seiten sachlich mitgear- ni) al 
beitet wird, so daß die Abb. 13. Injektion und Inkubation wie Abb. 12. Tier Nr. 324. 


zu erhebenden Forderun- Reaktionen: I 1cem V. sativa-Samen extrahiert 0,1/10, II das- 
u selbe, III 1 com Faba-Kraut unextrahiert, IV dasselbe, V 1 ccm 
gen auch erfüllt werden Faba-Samen extrahiert 0,110, VI dasselbe. 
A 


können. 

Doch muß, solange die Forderungen nicht immer erfüllt werden 
können, eine Wahl zwischen den verschiedenen Organen oder Zuständen 
der zu vergleichenden Objekte getroffen werden. Vielfach werden wir 
aus äußeren Gründen (Mäterialknappheit usw.) auf ein bestimmtes 
Organ angewiesen sein. Dann ist es notwendig, daß zum Vergleich 
das entsprechende Organ des zweiten Organismus benutzt wird. Indem 
wir uns so verhalten, handeln wir wie der Physikochemiker, der die 
Eigenschaften zweier Körper ebenfalls bei übereinstimmenden Zustän- 
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den, also bei dem Siedepunkt, Gefrierpunkt, beim kritischen Druck usw. 
untersucht. 

Haben wir aber die Wahl zwischen den verschiedenen Stadien der 
Entwicklungsabläufe zu vergleichender Organismen, so werden wir das- 
jenige Stadium wählen, das am ehesten Sicherheiten für Übereinstim- 
mungen der Zustände unserer Versuchsobjekte bietet. 

Meines Erachtens dürfte das am leichtesten der Fall sein bei den 
Ruhezuständen nach der sexuellen Verschmelzung, also bei dem Samen 
der héheren Pflanzen. Der Pollen der héheren Gewächse und die Sporen 
der Pteridophyten dürften ebenfalls verhältnismäBig befriedigende Uber- 
einstimmung der vitalen Zustände bieten. Beim Blattmaterial dagegen 
wird diese Gewähr nicht so leicht gegeben sein. So kommen wir also im 
Gegensatz zu anderen Untersuchern, die aus undurchsichtigen Griinden 
Blattmaterial (,, Plasmaeiweiß‘, siehe oben) bevorzugten, zu der Meinung 
daß, wenn nur eins der vorhandenen Organsysteme höherer Pflanzen zur 
Untersuchung gelangen kann, dem Samen der Vorzug zu geben ist. Die 
Frage, ob es zulässig ist, Samen, die ihre Nährstoffe in den Cotyledonen 
ablagern, mit solchen zu vergleichen, die Endosperm enthalten, kann 
nicht rein überlegungsgemäß beantwortet werden. Doch möchte ich noch 
in Zweifel ziehen, ob beim Arbeiten mit wirklich lipoidfreiem Material 
je solche Reichweiten vorkommen werden, daß diese Frage praktisch 
akut wird. Wohl aber könnte man daran denken, daß die nach dem 
Modus der Ablagerung der Samennährstoffe sich wesentlich unterschei- 
denden Typen auch hinsichtlich der Differenzierungsform ihrer Stadien 
in serologischer Hinsicht Unterschiede zeigen. Dann würde man jedoch 
nicht erwarten, daß, wie die hier mitgeteilten Reaktionen zwischen Sproß- 
und Samenmaterial bei Vicia Faba (Abb. 8—11) zeigen, sich Samen, die 
ihre Nährstoffe in Cotyledonen ablagern, von den zugehörigen Sprossen 
reziprok differenzieren lassen. 

Bei der Wahl des Untersuchungsmaterials wird jedoch möglicher- 
weise ein weiterer Gesichtspunkt maßgebend sein. Man wird nämlich 
danach streben müssen, dasjenige Material zu wählen, welches die größte 
Mannigfaltigkeit hat. Sollte also innerhalb einer bestimmten syste- 
matischen Gruppe sich zeigen, daß das Protenom eines Zustandes (sofern 
er einigermaßen sicher definierbar ist) das eines zweiten übergreift, so 
wird man gut tun, dem Charakter der serologischen Analyse Rechnung 
tragend, die Zustände großer Mannigfaltigkeit zu wählen, wenngleich 
Untersuchungsziele denkbar sind, bei denen die umgekehrte Wahl mehr 
Erfolg verspricht (chemische Isolierung einzelner Eiweißpartigene). 

Damit kann die prinzipieile Seite des Problems der Anwendung 
serologischer Methodik zur Zeit als erschöpft angesehen werden. Ein 
Überblick dürfte zeigen, daß eine schwer zu bewältigende Fülle von 
Problemen der Lösung und Bearbeitung harren, aber auch, daß gegen- 
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über der unkritischen Anwendung (womit keinerlei Werturteil verbunden 
sein soll) ein erheblicher Fortschritt zu verzeichen ist. Es lieB sich zeigen, 
daB die bisherigen Ergebnisse serologischer Methodik als quantitative Aus- 
sagen ohne quantitative Grundlagen erhalten wurden, also als Resultate 
pseudoquantitativer Methoden anzusprechen seien. An die Stelle dieser 
pseudoquantitativen Forschung läBt sich eine ziemlich exakte qualitative 
Forschungsrichtung setzen, deren Anwendungsmöglichkeiten in ihrer Be- 
dingtheit und Begrenzung aufgezeigt wurden. Es ist zu erwarten, daß es 
gelingt, diese Grenzen noch weiter auszudehnen. Allerdings dürfte selbst 
jetzt zur Erschöpfung der sich bietenden Möglichkeiten ein kaum zu be- 
wältigender Arbeitsaufwand gehören, während die Möglichkeiten der 
pseudoquantitativen Forschung nach Aufstellung des Mezschen serologi- 
schen Systems (die Aufstellung dieses Systems in Form eines Stamm- 
baums möchte ich — vielleicht im Gegensatz zu Mez — als Tatsache von 
untergeordneter Bedeutung ansehen) erschöpft sind. In Anbetracht der 
Kritik, die HANN1G (1931) an dem von mir eingenommenen Standpunkt 
gegenüber der Königsberger Serologie übt, möchte ich versuchen, diesen 
Standpunkt im folgenden zu präzisieren. Die von mir behauptete Tat- 
sache, daß das Königsberger serologische System nicht nachgeprüft sei, 
gibt auch Hannic implizite zu. Die Einschränkungen, welche die Gültig- 
keit des Königsberger Systems erfährt, sind aber von mir mit hinreichen- 
der Schärfe hervorgehoben worden. Wenn ich trotzdem auch heute das 
von vielen Kritikern Mrz’ — es sei ausdrücklich bemerkt, daß Hannıc 
seine Verdienste anerkennt — gefällte Urteil nicht zu teilen vermag, so 
veranlassen mich dazu außer den in den früheren Arbeiten angestellten 
Erwägungen insbesondere noch die folgenden: 

1. Selbst die Berliner Forscher bringen dort, wo sie mit einwand- 
freien Methoden arbeiten, Bestätigungen Mezscher Ergebnisse. 

2. Boom (1930) hat in seiner Arbeit, die wohl als einzige den Titel 
einer einigermaßen vergleichbaren Nachprüfung Mezscher Ergebnisse 
verdient, eine weitgehende Bestätigung erbracht. 

3. Eine Nachprüfung des Mezschen Systems unter Vergleich mit 
einem nach der in dieser Arbeit begründeten Methodik aufgestellten 
kann bis auf weiteres nicht erfolgen, da ein solches nicht existiert!. 
Obgleich dieses System vermutlich dem bisherigen serologischen über- 
legen wäre, möchte ich nicht annehmen, daß sich bei diesem Vergleich 
der Satz bewahrheiten wird, daß das Bessere des Guten Feind sei. 
Viel eher wird der Standpunkt richtig sein, daß es vom vorangegangenen 
Guten erzeugt und ermöglicht wurde. Wohl muß mit Notwendigkeit 


1 Anmerkungsweise möchte ich die Vermutung äußern, daß ein solches 
System — vorausgesetzt, daß überhaupt auf diesem Wege eine Verknüpfung 
aller pflanzlichen Organismen möglich ist — gewisse Beziehungen zu der Parti- 
zipationst heorie B. Hayatas (1931) aufweisen würde. 
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durch den Nachweis, daß das Mxzsche serologische System auf pseudo- 
quantitativer Basis beruht, erwartet werden, daB viele seiner Anord- 
nungen sich als durchaus anderungsbediirftig erweisen, wobei von dem 
Stamm baumgedanken und den phylogenetischen Folgerungen hier nicht 
die Rede sein soll, da sie in das Gebiet der Deduktion gehören, wie 
ZIMMERMANN (1931) richtig bemerkt. 

Unter den Wert irgendeines anderen Systems sinkt es aber dadurch 
meiner Meinung nach nicht. Denn keines der vielen systematischen 
Prinzipien, ob morphologisch, anatomisch oder zytologisch, diirfte mehr 
als Hinweise liefern. Keines diirfte in der Lage sein, an irgendeinem 
seiner Merkmale die Frage, ob qualitative oder quantitative Anderung 
vorliegt, exakt zu beantworten. Wie sehr auch in der Genetik, die wir 
gewohnt sind, als exakte Grundlagenwissenschaft der Descendenz- und 
Systemlehre zu betrachten, die Frage unentschieden ist, mag aus der Be- 
trachtung des von OEHLKERS (1931) zitierten Falles der Färbung von 
Hyoscyamusblüten geschlossen werden. Ich glaube, daB das Merkmal, 
in einem von Kaninchen gewonnenen Antiserum unter definierten 
Umständen eine Fällung hervorzurufen, zunächst als ebensogut oder 
schlecht zu werten ist, wie die Eigenschaft, in Menschenaugen den Ein- 
druck ,,rot“, „gezähnt‘‘, ,gespornt“, „apetal‘“, ‚‚kampylotrop‘‘, ,,sechs- 
chromosomig hervorzurufen. Wenn es beim serologischen Merkmal ge- 
lungen ist, den Weg von der pseudoquantitativen zu einer echt quali- 
tativen Methode zu finden, so läßt uns das einerseits glauben, daß damit 
ein Fortschritt im Sinne von EuLers (1930) erzielt sei, der Durchsetzung 
genetischer Arbeit mit chemischer Methodik wünscht, andererseits auch 
hoffen, daß für andere Merkmalsklassen entsprechende Maßnahmen ge- 
troffen werden. 

Damit kann die Betrachtung einiger Einzelprobleme der Verwandt- 
schaftsforschung und ihrer serologischen Behandlung begonnen werden. 
Auf die Betonung des Beispielcharakters der folgenden Experimente 
möchte ich besonderen Wert legen. Sie sind Untersuchungen entnom- 
men, die im hiesigen Institut zur Zeit im Gange sind, stellen also nichts 
endgültig Abgeschlossenes in systematischer Hinsicht dar. Zum Teil 
allerdings können aus ihnen schon systematische oder genetische Schlüsse 
abgeleitet werden, in einem Fall stellen sie die Ergänzung der früher ver- 
öffentlichten Linswickenuntersuchung dar. 


1. Parnassia palustris. 


Die systematische Stellung der Gattung Parnassia kann auch heute 
keineswegs als hinreichend geklärt angesehen werden. In letzter Zeit 
hat Schwanpt (1930) eine serologische Untersuchung dieser Gattung 
unternommen, ohne jedoch über befriedigende Ergebnisse berichten 
zu können. Er erhält mittels der Ringmethode der Präzipitation von 
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Antiparnassiasystemen aus positive Reaktionen mit Droseraceen, Saxi- 
fragaceen, Rosaceen, Crassulaceen und Leguminosen, allerdings auch 
mit Corylus avellana und Sinapis alba. Diese Reaktionen konnte er 
zum Teil reziprok bestätigen. Was die asystematischen Reaktionen 
angeht, die selbstverständlich den Wert der Untersuchung beeinträch- 
tigen, so kann diesbezüglich auf die Arbeit von Sacus u. BAUER (1907) 
verwiesen werden, wie schon früher geschah. Schwanpr lehnt es auf 
Grund seiner Reaktionen ab, Parnassia einer der hauptsächlich in 
Frage kommenden Familien anzugliedern; angesichts weitgehender 
morphologischer Ähnlichkeiten zwischen Parnassia und Saxifraga schlägt 
er jedoch vor, die Gattung Parnassia bei den Saxifragaceen zu be- 
lassen, da sie „der Charakteristik dieser an sich wenig einheitlichen 
Familie keinen Abbruch tun würde‘. Andererseits schließt er sich der 
Meinung DRUDES an, daß aus Parnassia am besten eine besondere 
kleine Familie im Verband der Saxifragaceen zu machen sei. Da die 
Sonwanptschen Reaktionen durch die Reaktionen mit Corylus und 
Sinapis in gewisser Weise verdächtig erscheinen, hier im Institut mit der 
Anaphylaxiereaktion nie derartige asystematische Ergebnisse erzielt 
worden sind, allerdings nie auch Reaktionen von der Reichweite der 
Mezschen etwa, wurden hier dem Parnassia-Problem einige Tiere ge- 
widmet. Die Untersuchungen wurden in der üblichen Form ausgeführt. 
Die Tabelle 2 zeigt Ergebnisse der hier bisher einzig untersuchten Anti- 


Tabelle 2. Anti-Parnassia palustris-System. 

















Tier Nr. 252 | 253 282 | 292 293 
Injektion 8com 0,5 : 20 8 cem 0,5 : 20 8com 0,5:20 
in 4 Portionen in 4 Portionen in 4 Por- 
tionen 
Inkubat. in Tagen 21 21 27 34 34 
Horn a bia bia bia b a b 
Reaktionen mit 
I S— H- |S- H-|H- S- |D- H-| S- D- 
II P+ P+|P+ P- |S- P+!8- P+| H- H- 
IH T+ T+ |T+ T+ | P+ T+ | P+ T+) P+ P+ 
IV T+ T+ T+ T+ 








Abkürzungen: S = Sazifraga hirta, H = Hypericum perforatum, P = Parnassia 
palustris, D = Drosera rotundifolia, T = Tenosin. 


parnassiasysteme. Wie ersichtlich konnte nur Parnassia selbst von diesen 
Systemen aus erreicht werden, während alle diejenigen Antigene, von 
denen eventuell eine Reaktion hatte erwartet werden kénnen, die Sy- 
steme in keiner Weise beeinfluBten. Bis auf weiteres wird man daraus 
nur den SchluB ziehen kénnen, daB jedenfalls Parnassia nicht in der 
gleichen sicheren Weise den Saxifragaceen zugeordnet werden kann, wie 
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etwa Cucurbita oder Cucumis den Cucurbitaceen oder Lens und Pisum 
den Vicieen. Für die Uneinheitlichkeit der Familie der Saxifragaceen 
im Vergleich zu den eben genannten systematischen Gruppen ergibt sich 
jedenfalls schon aus den mitgeteilten Reaktionen ein weiteres gewich- 


tiges Argument. 
2. Adenostyles alpina. 

Die Gattung Adenostyles wird im Eneuerschen System zu den 
Eupatorieen gerechnet. WETTSTEIN (1924) stellt sie zu den Senecioneen 
und schließt sich damit der Stellungnahme VierHarrers (1923) an. 
Nach Fiscuer und Giumann (1929) ergibt sich aus parasitologischen Be- 
obachtungen ein Argument für diese letztere Einordnung. Denn die 
Gruppe der Senecioneen und Adenostyles werden von der gleichen Gruppe 
von Rostpilzen (Puccinia expansa) befallen. Die serologische Unter- 
suchung dürfte diese Einordnung bestätigen, denn während Senecio 
von Anti-Adenostyles-Systemen aus jederzeit ohne weiteres erreicht wer- 
den kann und umgekehrt, ist dies für Eupatorium und Ageratum nicht 
der Fall. Nur einmal erzeugte das Eupatorium-Extrakt an einem System 
von langer Inkubationszeit eine schwache Reaktion, während das Paral- 
lelhorn mit Senecio deutlich reagierte und danach in allerdings schwacher 
Reaktion noch einmal mit dem homologen Antigen. Das Horn, welches 
mit Eupatorium reagiert hatte, gab danach noch eine deutliche Reaktion 
mit Senecio. Danach war Absättigung eingetreten (vgl. Tabelle3 und 3a). 


3. Vicia Leganyi. 

Wie bereits gezeigt wurde (Moritz u. vom Bere 1931) läßt sich aus 
der Protenomanalyse ein wichtiges Argument fiir die Bastardnatur der 
sogenannten Linswicke Fruwietus (Vicia Leganyi) ableiten. Wir konn- 
ten folgende relative Protenomformeln fiir die Linswicke und ihre Eltern 
aufstellen : 

Lens esculenta =a+b+c 
Vicia sativa =b+d 
Vicia Leganyi = a + b + d. 

Nach AbschluB der Untersuchungen ersahen wir jedoch aus der in 

dieser Arbeit (Abb. 1) dargestellten Reaktion, daB auch die Formeln: 

Lens esculenta = 1 a +99b 

Vicia sativa = 9a+1b 

Vicia Leganyi = 90 a +106 
die Reaktionsbefunde befriedigend erklären könnten. Wir waren also 
vor die Alternative der quantitativen oder qualitativen Differenzierung 
gestellt (vgl. S.649). Diese Alternative mußte sich nun in folgender Weise 
entscheiden lassen: Bestand quantitative Differenzierung, so konnte von 
jeder der beiden vorhandenen Partialsensibilitäten erwartet werden, daß 
sie nach dem Typus der Schwellenreaktion reagieren würde. Lassen wir also 
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ein System, das gegen a und b sensibel ist, zunächst mit 1a-+ 996, dann 
mit 99a—+ 1b reagieren, so wäre zu fordern, daß der Zusatz der fast 
100fachen Quantität a gegenüber der Quantität bei der Vorreaktion noch 
einmal zu einer Zuckung führt. Es müßte also ein Linsensystem, nach- 
dem es mit dem homologen Antigen Linse schon reagiert hat, noch ein- 
mal reagieren, wenn Wicke, das heterologe Antigen, danach hinzu- 
gegeben wird. Eine Antiwickensensibilität müßte dementsprechend nach 
Absättigung mit Wickenantigen mit Linse noch eine Zuckung ausführen, 
wenn dieses Antigen zu zweit zugegeben wird. Ein Antilinswickensystem 
könnte ebenfalls mit Linse zur Reaktion gebracht werden, wenn wir an 
dem Schwellenwert von etwa dem 10fachen festhalten wollen, wenngleich 
diese letzte Reaktion nicht mit derselben Sicherheit zu erwarten wäre wie 
die beiden erstgenannten. In Tabelle 4 sind die diesbezüglichen Reak- 

















Tabelle 4. 
Tier Nr. 240 241 239 
Sensibilität Wicke Linswicke Linse 
gegen: 
Injektio 3cem 1:20 3ccem 1:20 3ccm 1:20 
Inkubation 27 28 27 
in Tagen: 
Reaktionen mit: 
I Wicke 83F + Linswicke + Schwarze Linse + 
II Schwarze Linse — | Schwarze Linse — Wicke 83F - 
IH Tenosin + Wicke 83F — Tenosin + 
IV Tenosin + 


tionen je eines Linsen-, Wicken- und Linswickensystems angegeben. 
Die Alternative der qualitativen oder quantitativen Differenzierung von 
Linse, Wicke und Linswicke ist damit im Sinne der qualitativen Diffe- 
renzierung entschieden. 

Anhang. 

Es wurde in dieser Arbeit gesagt, daß dem serologischen Absättigungs- 
verfahren eine höhere Bedeutung zukäme als den messenden Reaktionen, 
deren Aussagen wegen Mangels eines rationellen Bezugssystems als 
pseudoquantitative Ergebnisse den erheblich sichereren qualitativen Aus- 
sagen der Absättigungsanalyse gegenübergestellt werden. Als Technik 
der Absättigungsanalyse wurde bisher von uns ausschließlich die SoHULZ- 
Dazesche Reaktion verwandt, die hochempfindlich, sehr spezifisch 
und objektiv darstellbar ist, damit also erhebliche Vorzüge besitzt. 
Andererseits erfordert sie ein großes Tiermaterial, da von jedem Tier aus 
nur zwei Versuchsansätze gemacht werden können. Sie erfordert Appara- 
tur, eine gewisse operative Technik, kurz, sie fällt noch mehr als etwa die 
Präzipitation aus dem normalen Getriebe eines botanischen Laborato- 
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riums heraus. Der grüBte Nachteil aber dürfte der zuerst genannte sein, 
da er bewirkt, daB die Forderung, jede Reaktion mit einer groBen Anzahl 
von Tieren anzustellen, wie sie in dieser Arbeit erhoben wurde, nur unter 
Aufwand großer Mühe und ziemlicher Mittel erfüllt werden kann. Da 
aber gezeigt wurde, daß die Verwendung großer Tierserien für jedes Ein- 
zelproblem eine hocherwünschte Maßnahme ist, ja die einzige, deren An- 
wendung zur Vermeidung von Konkurrenzstörungen bisher theoretisch 
begründet werden kann, ist selbstverständlich zu versuchen, ob es ge- 
lingt, Reaktionen zu finden, welche ebenso spezifisch und empfindlich, 
dabei leichter ausführbar sind, und von einem Tier aus möglichst viele 
Reaktionen gestatten. Eine artdere denkbare Lösung der Schwierig- 
keiten wäre die, Versuchstiere zu verwenden, welche wie Ratten oder 
Mäuse wohlfeiler sind, und so die Verwendung großer Tierserien er- 
leichtern. Ratten fallen nun nach den Angaben der Literatur für ana- 
phylaktische Experimente vollkommen aus, und Mäuse erwiesen sich in 
den im hiesigen Institut angestellten Untersuchungen ebenfalls als unge- 
eignet für den Soxu1z-DaLEschen Versuch. So blieb nur übrig, eine an- 
dere Reaktionsform als Absättigungsreaktion auszubilden, um dann eine 
der genannten Tierarten zur Verwendung bringen zu können. Die Prä- 
zipitation fällt dabei aus, da sie in den Grenzablesungen nach den hie- 
sigen Erfahrungen zu unsicher ist, außerdem die schon geschilderten, 
von SacHs u. BAUER (1907) hervorgehobenen Nachteile besitzt, und ganz 
besonders als Absättigungsreaktion infolge der Möglichkeit rein physi- 
kalisch-chemischer Absorption von Antikörpern an das Präzipitat unge- 
eignet erscheint. Es blieb danach zu versuchen, ob die Komplement- 
bindung sich als Absättigungsreaktion ausbilden ließe. Sie ist ihrer 
Natur nach eine messende Reaktion. Durch Einführung einer bestimm- 
ten Bedingung kann man ihr jedoch den Charakter einer Absättigungs- 
reaktion geben, ihren Ergebnissen also den gleichen Wert für die Ver- 
wandtschaftsforschung verleihen, welcher denen der Anaphylaxie eigen 
ist. Diese Möglichkeit soll nunmehr an Hand eines Modellversuchs ge- 
zeigt werden. Die Methode der Komplementbindung (BORDET u. GENGOU 
1903) beruht auf der Tatsache, daß ein Antiserum gegen Blutkörperchen 
(hämolytisches Ambozeptorserum) nur dann eine Auflösung des homo- 
logen Antigens, eben der Blutkörperchen, herbeizuführen vermag, wenn 
gleichzeitig ein Serum zugefügt wird, das „Komplement‘‘ enthält. Als 
Komplement bezeichnen wir die thermolabile Eigenschaft (Stoff?) 
frischer Normalseren, eben jenen Vorgang der Hämolyse im hämolyti- 
schen System (Blutkörperchen + hämolytischer Ambozeptor) zu ermög- 
lichen. Bei diesem Vorgang schwindet die Eigenschaft, es tritt ,, Komple- 
ment“bindung ein. Der gleiche Vorgang spielt sich ab, wenn nicht ein 
hämolytischer Ambozeptor mit seinem homologen Antigen reagiert, 
sondern auch, wenn ein beliebiges sensibles oder immunes System (Serum, 
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anaphylaktisches Gewebe) mit seinem homologen Antigen abreagiert. 
Die Tatsache des Komplementverbrauchs läBt sich dann nachweisen an 
dem Ausbleiben der Hämolyse (Hemmung) nach Zusatz eines hämolyti- 
schen Systems. An die Stelle des durchsichtigen Rot (lackfarbig) einer 
kompletten Hämolyse tritt dann das deckfarbige Rot einer inkompletten 
Lyse oder einer vollkommenen Hemmung. Wird nun eine bestimmte Menge 
Antiserum gegen irgendein Antigen unter Zusatz einer gesondert bestimm- 
ten Menge Komplement der Einwirkung fallender Mengen homologen Anti- 
gens ausgesetzt, so kann sich bei Wahl geeigneter Quantitätsverhältnisse 
das Bild ergeben, daB eine Anzahl der Ansätze komplette Hemmung 
zeigt, wenn in ihnen eine bestimmte Antigendosis überschritten ist. Diese 
bestimmte Antigenmenge sei als Grenzdosis bezeichnet. Oberhalb der 
Grenzdosis läBt sich eine zunehmende Lyse feststellen schon bei geringem 
Steigen der Komplementmenge. Die Annahme wird nicht zu gewagt sein, 
daß bei der Grenzdosis des Antigens der Antikörper soweit abgesättigt ist, 
daß weiterer Zusatz des homologen Antigens keinen weiteren Verbrauch 
an Komplement mehr herbeiführt, vorausgesetzt, daß das Antigen als 
solches kein Komplement bindet, was durch entsprechende Kontroll- 
versuche zu beweisen ist (Eigenhemmung). Stelle ich mir nun ein Modell- 
antiserum her, indem ich zwei Antiseren mische, von denen eins gegen a 
(etwa Hammelserum), ein anderes gegen b (etwa Ovalbumin) gerichtet ist, 
so stellt dieses Gemisch ein System Anti-(a+b) dar. a und b sind gewisser- 
maßen jedes für sich Protene im Protenom (a+-b). Gleichzeitig sind sie 
aber Protenome, oder können jedenfalls als solche betrachtet werden. Es 
läßt sich nicht leugnen, daß zwischen (a+b) einerseits und a und banderer- 
seits Partigengemeinschaft besteht. Bestimme ich nun für jedes der Anti- 
gene die Grenzdosis für eine bestimmte Menge Anti-(a+b), und setze 
nebeneinander Reihen mit steigender Komplementdosis und einer be- 
stimmten Menge Antiserum und seiner zugehörigen Grenzdosis an Antigen 
an, so wird jede Reihe bis zu einer bestimmten charakteristischen Stelle, 
die den maximalen Komplementverbrauch des Systems charakterisiert, 
komplette Hemmung zeigen, wenn ich ein hämolytisches System hinzu- 
füge. Wenn ich aber in einer dritten Reihe die beiden Antigene je in ihrer 
Grenzdosis hinzusetze, dann muß der Komplementverbrauch erhöht sein. 
Es leuchtet ein, daß damit eine Protenomanalyse nach Art der durch die 
Absättigungsreaktionen im DaLeschen Versuch gegebenen nunmehr auch 
für die Komplementbindungsreaktion möglich ist, wenn die Einführung 
und Einhaltung der Zusatzbedingungen der ,,Grenzdosis“ erfolgt. In der 
Tabelle 5 werden die Endglieder eines derartigen Versuchs wiederge- 
geben. Es leuchtet ein, daß hiermit erstens eine Möglichkeit der Kon- 
trolle der Anaphylaxieversuche mit einer adäquaten Methode, zweitens 
eine Möglichkeit der Einstellung anderer eventuell billigerer und be- 
quemerer Versuchstiere in die Untersuchungen im Prinzip gegeben ist. 
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Tabelle 5. 
1 es 4] 5 6 7 
Anti-(Hammel + Ovalbumin) . . . | 0,3 0,3 | 0,3 0,3 | 0,3 03 03 
Hammelserum Yu . . . . . . . 0,2 0,2 
Ovalbuminlösung 1/59 .... . 0,2 0,2 
Hammelserum + Ovalbuminlösung 0,2 0,2 0,2 
Komplement 1}, . . . . . . . . 0,2 0,3 | 0,2 0,3 10,2 03 0,4 
Ergebnis. Rôhrchen 1: inkomplette Lyse, inkomplette Hemmung; 
An 2: komplette Lyse; 
és 3: inkontplette Lyse, inkomplette Hemmung; 
= 4: komplette Lyse; 
je 5: komplette Hemmung, keine Lyse; 
PR 6: inkomplette Hemmung, inkomplette Lyse; 
sk 7: komplette Lyse. 


Die weitere Ausarbeitung dieses Absättigungsverfahrens wird in dem 
hiesigen Institut durch Fräulein Dr. vom Berg erfolgen, die über die Er- 
gebnisse bezüglich seiner Brauchbarkeit berichten wird, sobald end- 
gültige Schlüsse gezogen werden können. Es ist zu hoffen, daß es gelingt, 
auf diese Art eine Versuchsform von der gleichen Exaktheit, wie sie der 
Schu1z-Dauesche Versuch besitzt, auszuarbeiten, die außerdem als 
reine Reagenzglasmethode vielleicht größeren Anklang findet als jene. 
Hingewiesen sei ferner auf die sich ergebende theoretische Möglichkeit, 
eine methodische Umkehr der Reaktion vorzunehmen, indem nicht der 
Antikörper durch das Antigen abgesättigt wird, sondern umgekehrt eine 
bestimmte Menge Antigen durch eine „Grenzdosis‘‘ Antikörper. 

Kurz soll noch eine technische Erleichterung der Anaphylaxiever- 
suche mitgeteilt werden. Wer sie in größerem Umfange anstellt, wird 
einen recht erheblichen Verbrauch an destilliertem Wasser haben, da die 
Durchspülung der Apparatur mit Tyrodelösung große Mengen ver- 
schlingt. Es gelingt nun Leitungswasser zu benutzen, wenn man es 
durch ein mit Permutit oder Neopermutit (Permutit A.G. Berlin) gefülltes 
weites Glasrohr schickt. Das in dem Leitungswasser befindliche Calcium 
sowie etwa vorhandene Schwermetallionen, welche oligodynamisch wir- 
ken könnten, werden durch Austausch gegen das Natrium des Permutits 
ersetzt. Es ist dann nur nötig, beim Ansatz der Tyrodelösung den so er- 
zielten Natriumgehalt des Wassers und seine Alkalinität in Rechnung zu 
setzen, und das Permutit mittels Durchströmung mit konzentrierter 
Natriumchloridlösung zu regenerieren. Durch Versuche mit Spirogyren 
ließ sich erweisen, daß eine dem Wasser durch Kupferbehandlung künst- 
lich verliehene oligodynamische Wirkung mittels Permutitfiltration be- 
seitigt werden kann, worüber an anderer Stelle zu berichten sein wird. 
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Zusammenfassung. 

Die vorliegende Arbeit beschäftigt sich vor allem mit der Methoden- 
theorie phytoserologischer Forschung. 

Die Fragestellung der Phytoserologie gliedert sich in die Fragen nach 
der Tatsache, der Form und dem Grad der Differenzierung. 

Die Frage nach der Form der Differenzierung umfaBt zugleich die 
Probleme der Natur und der Lokalisation der Partigene, sowie der Alter- 
native zwischen qualitativer und quantitativer Differenzierung. Es wird 
gezeigt, daB die Frage nach der Form der Differenzierung und der Tat- 
sache der Differenzierung mittels der serologischen Absättigungsanalyse 
beantwortet werden kann. 

Diesem Methodenprinzip setzt die Konkurrenz der Partigene eine 
Grenze. Diese Grenzen aufzuzeigen, wird versucht. Die einzig theoretisch 
zu begründende MaBnahme zur Ausschaltung der Konkurrenzerscheinun- 
gen ist die Verwendung gréBerer Tierserien. Die MaBnahmen der Steige- 
rung der Injektionsdosis usw. miissen bis auf weiteres als rein empirische 
Dinge gewertet werden. Zur Differenzierung nächst verwandter Organis- 
men und zur Aufzeigung des Gemeinsamen fernst verwandter Organismen 
sind die gleichen methodischen MaBnahmen erforderlich. 

Alle Fragen quantitativer Natur können nur mit großer Vorsicht be- 
antwortet werden. Die Frage nach der Zahl der gemeinsamen Partigene 
kann nur im Sinne der Antworten ‚mehr‘ oder ‚weniger‘, nicht im 
Sinne von ,,wieviel“ beantwortet werden. Der Anwendung und Ver- 
wertung von messenden Reaktionen mit mèssender Ablesung zu quanti- 
tativen Aussagen muß wegen Fehlens einer rationellen Vergleichsgrund- 
lage jegliche Berechtigung abgesprochen werden. 

Es ist möglich, mit lipoidfreien Proteinkomplexen zu arbeiten, ohne 
daß wesentliche Störungen durch die dazu erforderlichen Extraktions- 
verfahren stattfinden. Die Begriffe Proten und Protenom erhalten da- 
durch ihre volle Berechtigung, die außerdem durch Abgrenzung des 
Protens gegen den Partigenbegriff noch weiter erwiesen wird. 

Hinsichtlich der Lokalisation der Partigene wird nachgewiesen, daß 
reziproke Differenzierung von Kraut und Samen eines und desselben Or- 
ganismus möglich ist. 

Die Antikritik der Berliner Phytoserologen wird zurückgewiesen. Die 
Geltung des Königsberger Systems wird kritisch beleuchtet. 

Als Beispiele phytoserologischer Untersuchungen werden Ergebnisse 
betreffend Parnassia, Adenostyles, Vicia Leganyi mitgeteilt. 

Die prinzipielle Möglichkeit, die Komplementbindung als Absätti- 
gungsreaktion auszubilden, wird am Modellversuch nachgewiesen. 


Am Ende dieser Arbeit möchte ich mir gestatten, den Dank für viel- 
fache Hilfe, welche mir bei ihr zuteil wurde, auszusprechen: Die Notge- 
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meinschaft der Deutschen Wissenschaft unterstützte meine Unter- 
suchungen durch Gewährung von Apparaturen und Mitteln zur Tierbe- 
schaffung in groBziigiger Weise. Herr Professor TiscHLER gestattete 
mir, Räume und Mittel seines Instituts zu benutzen und férderte meine 
Untersuchungen durch seine Anregung und aufmunterndes Interesse. 
Ebenfalls möchte ich Herrn Kurator Dr. SrrZLER, sowie Herrn Professor 
Dr. Biunck für die Förderung meiner Arbeiten danken. Es wäre mir un- 
möglich gewesen, sie durchzuführen, wenn mir nicht bei der praktischen 
Durchführung Fräulein Dr. vom BERG in aufopfernder Weise assistiert 
hätte. Für all diese Förderung und Hilfe sage ich hierdurch meinen 
aufrichtigen Dank. 
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BEITRAGE ZUR KINETIK DER CARBOXYLASEWIRKUNG 
UND IHRE BEDEUTUNG FUR DIE STEUERUNG 
DES BIOLOGISCHEN KOHLEHYDRATABBAUES. 
Von 
KARL WETZEL. 
Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Oktober 1931.) 


Unsere mehrjährige Beschäftigung mit dem Säurestoffwechsel der 
Pflanzen (1) hat insoweit zu einem befriedigenden Ergebnis geführt, als 
es gelang, einen bestimmten Säurebildungstypus in seiner Verbunden- 
heit mit dem übrigen Stoffwechsel der Pflanze zu charakterisieren. Es 
handelt sich hierbei um die bekannten Wechselbeziehungen zwischen N- 
und Säurestoffwechsel, wie sie nachweislich in Rhabarber und der Be- 
gonie und wahrscheinlich noch in einer ganzen Anzahl anderer Säure- 
pflanzen vorliegen. 

Relativ einfach liegen auch die Beziehungen zwischen Kohlehydraten 
und Säuren, soweit es sich um Drei- und Sechs-C-Säuren, wie etwa Milch- 
und Glukonsäure, handelt. Sicherlich gehört es auch nicht zu den wich- 
tigsten Aufgaben der Pflanzenphysiologie, die Entstehungsgeschichte 
aller der Dutzende von verschiedenen, gewöhnlich nur in bestimmten 
Pflanzen und in geringer Menge auftretenden Pflanzensäuren aufzu- 
decken und diese Seitenwege des Stoffwechsels bis an ihre Einmündung 
in die Hauptkanäle des Stoffumsatzes zu verfolgen. Aber da wo eine 
dieser Säuren regelmäßig und in großer Menge auftritt, wie etwa die 
Äpfelsäure in den Crassulaceen, und wo sich so klare und unzweideutige 
Hinweise auf enge Beziehungen zwischen Säure- und dem physiologisch 
wichtigen Kohlehydratstoffwechsel ergeben, erwächst der Physiologie 
eine bedeutsame Aufgabe. Schon die Tatsache, daß ein und derselbe 
Stoff, wie es bei der Äpfelsäure der Fall ist, sowohl im N- wie auch im 
Kohlehydratstoffwechsel entstehen kann, ist um so bemerkenswerter, als 
hier N- und Kohlehydratstoffwechsel sogar in derselben optischen Kom- 
ponente zusammenlaufen. Aber diese Wegvereinigung ist nur eine sehr 
kurze, so daß man richtiger von einem Schnittpunkt der beiden Wege des 
Eiweiß- und Zuckerabbaues sprechen möchte, denn das Schicksal der 
Äpfelsäure ist in beiden Fällen offensichtlich ein sehr verschiedenes. Das 
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Desaminierungs- und das Zuckerabbauprodukt treffen eine völlig ver- 
schiedene physiologische Situation an: das erstere wandelt sich — relativ 
wenig berührt vom übrigen Stoffumsatz in der Pflanze — nur in die sta- 
bilere inaktive Form, und im Verlauf der Vegetationsperiode ganz lang- 
sam in Oxalsäure um, während das Kohlehydratabbauprodukt in den 
Crassulaceen zum großen Teile nicht älter als eine Nacht wird und unter 
dem Einfluß des Tagesstoffwechsels wieder verschwindet. Dieser scharf 
umrissene, allerdings in seinem Ausmaß 'von äußeren und inneren Be- 
dingungen abhängige tagesperiodische Säurestoffwechsel scheint nur 
Pflanzen eigen zu sein, die ihre Äpfelsäure im Kohlehydratstoffwechsel 
bilden. 

Wenn wir auch eine lange Reihe statistischer Angaben über den Ein- 
fluß physikalischer (Lichtintensität, Sauerstoffgehalt, CO,-Tension und 
Temperatur) und physiologischer Faktoren (Säurespiegel, Organalter, 
Kohlehydratgehalt usw.) auf die Anhäufung von Äpfelsäure besitzen, so 
wissen wir doch über den Chemismus dieser Säurebildung so gut wie gar 
nichts. Vor allem interessierte die Frage, ob und inwieweit die Äpfel- 
säurebildung, die energetisch zeitweise die Atmung fast völlig ersetzt, 
auch chemisch mit dem normalen Zuckerabbau zusammenhängt. Die 
leichte reibungslose Umstellung vom täglichen .auf den nächtlichen 
Zuckerabbaumodus läßt eine solche stoffliche Beziehung zwischen beiden 
Vorgängen wohl vermuten. Dann müßte man — der Theorie über den 
Zusammenhang von intramolekularer und O,-Atmung folgend — an- 
nehmen, daß auch die Äpfelsäurebildung mit einer Zuckerspaltung und 
der Entstehung von C,-Körpern einsetzt. Aber schon über die Natur der 
letzteren können wir nur Vermutungen äußern. Immerhin scheint uns 
die Bildung der beiden Carboxylgruppen der Äpfelsäure ebenso viele 
Aldehydgruppen vorauszusetzen, und da deuten alle bisherigen Erfah- 
rungen auf Methylglyoxal, der bei der alkoholischen und der intramole- 
kularen Gärung dismutativ in Brenztraubensäure übergeht, sofern für 
den abgespaltenen Wasserstoff ein geeigneter Akzeptor zur Verfügung 
steht. Da der normalerweise als Akzeptor fungierende Acetaldehyd ver- 
schiedentlich in Crassulaceen gefunden worden ist, dürfen wir das Zu- 
standekommen einer derartigen Dismutation um so eher annehmen, als 
auch das Reduktionsprodukt des Acetaldehyds, der Äthylalkohol, in den- 
selben Pflanzen nachgewiesen worden ist (KAKESITA, 2). Ob nicht auch 
Methylglyoxal selbst als Wasserstoffakzeptor fungiert und zur Glycerin- 
bildung Anlaß gibt, entzieht sich unserer Kenntnis. Jedenfalls aber sind 
auch in den Crassulaceen offensichtlich die Bedingungen für eine Dis- 
mutation des Methylglyoxals gegeben, die zur Bildung von Brenztrauben- 
säure führt. Das Schicksal dieses Intermediärproduktes müßte jedoch 
bei der Äpfelsäurebildung ein anderes sein als bei der intramolekularen 
Atmung bzw. der alkoholischen Gärung, denn von verschiedener Seite 
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(KAKESITA |. c. und Wour [3]) ist übereinstimmend konstatiert wor- 
den, daß die Anhäufung von Äpfelsäure stets von einer außerordentlich 
starken Senkung der CO,-Produktion begleitet wird. Bei der Umwand- 
lung des Zuckers in Äpfelsäure kommt es also entweder gar nicht zur 
Bildung von Brenztraubensäure, oder die gebildete Ketosäure wird nicht 
decarboxyliert. Welche von diesen beiden Möglichkeiten tatsächlich 
zutrifft, können wir nicht mit Sicherheit entscheiden. Wir können je- 
doch einer Entscheidung vielleicht näher kommen, wenn es gelingt 
nachzuweisen, daß unter den obwaltenden physiologischen Bedingungen 
eines von den die oben erwähnten Prozesse katalysierenden Fermenten 
in seiner Wirkung erheblich gehemmt ist. Wenn wir unser Augenmerk 
zunächst auf die Carboxylase richteten, so waren dafür nicht in erster 
Linie methodische, sondern physiologische Gründe maßgebend. In 
unserer Auffassung bestärkt wurden wir weiterhin durch den wichtigen 
Befund hinsichtlich der Bildung der Bernsteinsäure aus Brenztrauben- 
säure durch den Muskel (TOENNIESSEN u. BRINKMANN, 4). Verläuft die 
Bildung der nahe verwandten Äpfelsäure in pflanzlichen Zellen in ähn- 
licher Weise, so müßte man annehmen, daß in diesem Falle die Brenz- 
traubensäure durch eine rasche Umwandlung (z. B. Reduktion) vor dem 
Zugriff der Carboxylase geschützt bleibt, oder aber daß dieses Ferment 
selbst in seiner Wirksamkeit gehemmt ist. Da nun die Äpfelsäurebildung 
in den Crassulaceen nur unter bestimmten physikalischen und physio- 
logischen Bedingungen vor sich geht, lag es nahe zu untersuchen, ob und 
inwieweit die Carbo- vlasetätigkeit von ähnlichen Einflüssen berührt wird. 


Das Fermentpräparat. 


Die Ergebnisse aus den mannigfachen Untersuchungen über den NEU- 
BERG-Quotienten, d. i. das Verhältnis der Vergärungsgeschwindigkeit des 
Zuckers zu derjenigen der Brenztraubensäure (5), haben die Vorzüge der 
toten Fermentpräparate gegenüber der Verwendung lebender Hefe zur 
Klärung kinetischer Fragen sehr klar erwiesen. Unter den verschiedenen 
Fermentpräparaten wählten wir die Trockenhefe aus, deren Vorzüge 
nicht nur in einer sehr einfachen Herstellung, sondern auch in einer rela- 
tiv hohen Aktivität und Stabilität liegen. 

Das Hefenausgangsmaterial war eine reingezüchtete, gewaschene 
Unterhefe (Stamm U), die uns in freundlicher Weise von der Riebeck- 
Brauerei, Leipzig, zur Verfügung gestellt worden war. Das Trocknen er- 
folgte in der üblichen Weise: nach einem 2stündigen Aufenthalt der Hefe 
bei 35° wurde unter hohem Druck scharf abgepreßt, der Preßkuchen durch 
ein engmaschiges Sieb gerieben, in dünner Schicht ausgebreitet und unter 
kräftiger Ventilatorwirkung bei Zimmertemperatur getrocknet. Das ge- 
trocknete Material wurde in einer Pulvermühle staubfein gemahlen und 
im Exsiccator über P,O, aufbewahrt, wo es seine carboxylatische Wir- 
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kung lange Zeit beibehielt. Die so erhaltene glykogenarme Trockenhefe 
zeigte auch nach Aufhebung der Induktion und nach Zusatz von Hefe- 
kochsaft keine Spur von Selbstgärung, obwohl ihr zymatisches System 
voll wirksam war. Die carboxylatische Wirksamkeit muB ebenfalls als 
sehr gut bezeichnet werden, denn 1 g Trockenhefe produzierte bei ge- 
eigneten Versuchsbedingungen aus Pyruvinatlésungen bis zu 1,17 g CO, 
pro Stunde. 
Der Wirkungsbereich der Carboxylase. 

Eine Bemerkung STÂAHELINs (6), wonach Oxalsäure durch eine Carb- 
oxylase in CO, zerlegt werden sollte, veranlaBte uns, eine Nachprüfung 
des Wirkungsbereichs der Carboxylase vorzunehmen. Das schien um so 
eher geboten, als auch NEUBERG u. Tre (7) in einer älteren Arbeit die 
Vergärbarkeit einer großen Anzahl ein- und mehrwertiger Carbon- und 
Oxysäuren (u. a. Oxalsäure, Essigsäure, Milchsäure, Bernsteinsäure, Fu- 
marsäure, Äpfelsäure, Weinsäure) beschrieben hatten. Ihre Versuche 
mit lebender Hefe sind jedoch insofern wenig beweiskräftig, als bei der 
langen Versuchsdauer (24—36 Stunden) eine primäre Umwandlung der 
Säuren in Zucker und eine Infektion mit säurespaltenden Mikroben nicht 
ausgeschlossen erscheint. Dieser letztere Einwand muß nach neueren Fest- 
stellungen KostyTscHEws (8) auch gegen die Versuche mit totem Ferment- 
material erhoben werden, da die geringen Toluolzusätze keine Gewähr 
für eine Sterilität während der langen Versuchszeiten bieten. Infolge- 
dessen können die erzielten Wirkungen auch nicht ausschließlich auf das 
Konto der Carboxylase gesetzt werden. Wir-haben im Gegensatz zu Neu- 
BERG unsere Versuchsbedingungen so gestaltet, daß eine Carboxylase- 
wirkung noch völlig klar und ausgiebig in Erscheinung trat, Infektion 
und intermediäre Kohlehydratbildung aber ausgeschlossen waren. Das 
Ergebnis dieser Untersuchungen ist in der folgenden Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. 

Interessant an diesen Ergebnissen ist vor allem die Tatsache, daß 
weder Aldehyd- noch y-Ketonsäuren in erheblicher Weise von der Carb- 
oxylase gespalten werden. Überraschend aber ist die hohe Stabilität 
der Mesoxalsäure gegen die Carboxylase, denn trotz ihrer Ketonsäure- 
natur bleibt sie praktisch unangegriffen. Die Erklärung hierfür ist wohl 
in ihrer Giftigkeit zu suchen. Setzt man nämlich einem Pyruvinatgär- 
ansatz 2 Millimol Kaliummesoxalat zu, so unterbleibt auch die Brenz- 
traubensäurespaltung so gut wie ganz. 

Ähnliche Resultate wurden auch bei der Einwirkung von Mehl aus 
ungekeimten Lupinen (L. albus) auf die gepufferten Lösungen der obigen 
Säuren erzielt: Die a-Ketonsäuren würden glatt gespalten, die übrigen 
Säuren dagegen nicht. Eine Ausnahme machte nur die l’- Äpfelsäure, aus 
der durch natives Lupinenpulver erhebliche Mengen von CO, heraus- 
gespalten wurden. Dabei handelte es sich allerdings offensichtlich um 
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Tabelle 1. Versuchsanordnung: 10 ccm einer etwa 0,2 mol. Kalisalzlésung der zu 
untersuchenden Säure, 10 ccm Acetatpuffer p, 5,1 g Trockenhefe, 40 ccm Wasser. 
Versuchsdauer 41/, Stunden, Temperatur 22?. 








poems Terps 

Zugesetzte Säure nn at Zugesetzte Säure pe eh me 

stierten CO, stierten 

Brenztraubensäure 74 Glukonsäure . . . 0,25 
Oxalessigsäure. . . 65 Glycerinsäure . . . 0,3 
Mesoxalsäure . . . 0,6 Chinasäure . . . . 0 
Oxabiure. . . . . . 1,3 Bernsteinsäure . . 0,4 
Lävulinsäure é 1,5 .« Glykolsfure. . . . 0 
Oxybuttersäure . . . 0 Brenzweinsäure . . 0,4 
Glyoxylsäure . 0 Oxamisäure. . . . 0,25 
Maleinsäure 0 Weinsäure . . . . 0,125 
Malonsäure . . . . . 0 r Äpfelsäure. . . . Spur 
l'Âpfelsäure. . . . . 0,6 Traubensäure . . . 0,8 
Propionsäure . 4 0 Milchsäure . . . . 2,5 
Zuckersäure. . . . . 0 











keine Carboxylasewirkung, denn das dialysierte Samenpulver, das noch 
kräftige carboxylatische Aktivität besaB, blieb ohne Wirkung auf die 
/’-Äpfelsäure, und auch Toluolzusatz verhinderte ihren Abbau vollkom- 
men, während nach älteren Untersuchungen NEUBERGs (9), mit denen 
sich unsere Erfahrungen durchaus decken, die Carboxylaseaktivität durch 
Toluol kaum berührt wird. 


Tabelle 2. Wirkung von dialysiertem Lupinenmehl auf verschiedene Säuren. 

Ansatz: 3 g 94 Stunden gegen fließendes Wasser dialysiertes Lupinenmehl, Phos- 

phatpuffer p, 6,8, Temperatur 35°, Versuchsdauer 13 Stunden. Die entwickelte 
CO, entsprach einem Verbrauch an zugesetzter Säure von: 


Brenztraubensäure. . . . . . . 36% | Brenzweinsäure . . . . . . . . 0% 
Pan "2 "2 so. VC 0% | Lävulinsäure . . . . . . . .. 0% 
i ie EAP SR 0% | Glykoläure. .......-.. 0% 
r de>. Bona Ses 0% | Glycerinsäure . . . . . . . . . 0% 
OS. | true lente slt ion sud 0% | Propsensinre . ... . . sb . . + 0% 
Pe RD er ort a + à nn «+ oe 0% 
A I . : … - + … + - er... 0% 
ET A ak a a ON TV RER: te % 
Citronensäure . . . . . . . . . 0% 





Entgegen diesen negativen Resultaten mit den angegebenen Carbon- 
und Oxysäuren haben NEUBERG und Mitarbeiter (siehe Handb. d. biol. 
Arb. Meth., Abt. IV, Teil I, S. 572) die carboxylatische Spaltbarkeit der 
aliphatischen und aromatischen Homologen der Brenztraubensäure nach- 
weisen können. Man darf also als gesichertes Ergebnis annehmen, daß 
die Carboxylase nur auf die a-Ketosauren einwirkt, und daß die CO,-Ab- 
spaltung aus anderen Säuren auf eine ganz andersartige Weise erfolgt. 
Wie später noch eingehender belegt werden wird, zeigt sich dieser Unter- 
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schied im Abbau der Ketosäuren und der erwähnten Carbonsäuren auch 
in einer verschiedenen Wirkung der H--Konzentration auf die Geschwin- 
digkeit des Säureabbaus. 

Wurde an Stelle von dialysiertem Mehl natives verwendet, so stieg 
der Abbau von l’-Âpfelsäure ohne Toluolzusatz auf 17%. In Gegenwart 
von Toluol blieb ein Abbau aus. 

Ergebnis: Auch die Carboxylase der Samenpflanzen ist streng auf 
a-Ketosäuren spezifiziert. Die übrigen untersuchten Säuren, die zum 
größeren Teil auch in Pflanzen auftreten, werden von der Carboxylase 
nicht angegriffen. 


Die Wirkung der Aldehyde auf die Carboxylasetätigkeit. 


Anläßlich einer Nachprüfung der Frage des Sauerstoffeinflusses auf 
die carboxylatische Spaltung zeigte sich, daß entgegen der erwarteten 
Irrelevanz der Sauerstoffgegenwart die mit CO,-freier Luft ventilierten 
Ansätze regelmäßig höhere CO,-Ausbeuten ergaben als die gleichen, im 
abgeschlossenen Raum ruhenden oder auch dauernd in Bewegung ge- 
haltenen Proben. Eine in der zur Abfangung der CO, dienenden Barium- 
lauge auftretende Gelbfärbung bei Durchlüftung deutete auf Aldehydver- 
harzung hin und ließ auf eine Hemmung der carboxylatischen Spaltung 
durch den Acetaldehyd schließen. Dieser Vermutung schien allerdings 
der NEUBERGsche Befund (10) zu widersprechen, da Acetaldehyd keinen 
hemmenden Einfluß auf die Brenztraubensäuregärung erkennen ließ. Da 
jedoch von NEUBERG keine vergleichbaren quantitativen Gärversuche 
mit und ohne Aldehydzusatz in geeigneter Versuchszeit angestellt 
worden waren, durfte man diesem Befund keine zu weitgehende Bedeu- 
tung beimessen. Wichtiger ist die Beobachtung von HÂGGLUND u. Au- 
GUSTSSON (11), die von NıLsson u. SANDBERG (12) bestätigt wurde, daß 
die anfangs sehr lebhaft verlaufende Brenztraubensäurespaltung sich 
nach kurzer Zeit verlangsamt. HAGGLUND spricht in diesem Zusammen- 
hang die Vermutung aus: „Offenbar ist der gebildete Acetaldehyd für die 
Carboxylase schädlich“. Aber in einer späteren Veröffentlichung (13) 
scheint er von dieser Annahme wieder abgekommen zu sein und bemerkt 
zu der mit zunehmender Versuchszeit abfallenden Carboxylasewirkung, 
daß diese „zweifellos auf die Abnahme der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion (infolge von KHCO,-Bildung) zurückzuführen ist“. 

Wenn jedoch. tatsächlich eine Hemmung der Carboxylasetätigkeit 
durch den Acetaldehyd eintrat, dann mußten zwei Gruppen von Arbeiten 
in ihren Ergebnissen revisionsbedürftig geworden sein: 1. Die Unter- 
suchungen über die Kinetik der Carboxylasewirkung (14). 2. Die 
Arbeiten über den sogenannten NEUBERG-Quotienten (5). 

Wir müssen NıLsson u. SANDBERG zustimmen, wenn sie einwenden, 
daß in den zitierten Arbeiten infolge der langen Versuchszeit niemals die 
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maximale Geschwindigkeit der Brenztraubensäurespaltung gemessen 
worden ist. Allerdings haben auch die schwedischen Autoren ihren Ein- 
wand nicht experimentell gestützt und auch keine Vermutung über die 
hemmende Ursache ausgesprochen. Eine gewisse Wahrscheinlichkeit 
sprach jedoch dafür, daB diese in einem der sich bei der Brenztrauben- 
säurevergärung anhäufenden Spaltprodukte zu suchen war. Als solche 
kamen neben dem Acetaldehyd nur die Kohlensäure und vielleicht noch 
das in einer carboligatischen Synthese (15) entstehende Acetoin in Frage. 
Im Hinblick auf eine Arbeit von M. Tomas über die Wirkung von hohen 
CO,-Tensionen auf den Stoffwechsel von Apfeln (16) untersuchten wir 
zunächst die Wirkung verschiedener KHCO;-Konzentrationen auf die 
Pyruvinatgärung. 

Ansatz: 0,2 g Trockenhefe wurden mit 20 cem Phosphatpuffer p, 7,1, 
5 ccm 0,5 mol. Kaliumpyruvinat (p, 7,1), 1 ccm Toluol und verschiede- 
nen Mengen KHCO, (das durch Einleiten von CO, ebenfalls auf ein p, 
von 7,1 gebracht worden war) versetzt. Eine hemmende Wirkung des 
Carbonats auf die Carboxylaseaktivität konnte zwar in höheren Kon- 
zentrationen festgestellt werden, aber diese Wirkung erwies sich nicht 
als spezifisch für das Carbonat, denn sie war nicht größer als diejenige 
anderer Kalisalze in entsprechender Konzentration und Reaktion. Außer- 
dem trat eine Minderung der Carboxylasetätigkeit erst bei einer Carbo- 
natkonzentration ein, die in den Gäransätzen niemals erreicht wurde. 
Wenn also die Ursache für die Carboxylasehemmung auf Rechnung von 
Gärprodukten zu s hreiben war, so konnte diese nur vom Acetaldehyd 
ausgehen, der ja bei der Brenztraubensäuregärung in Ermangelung eines 
geeigneten Wasserstoffdonators liegen bleibt, soweit er sich nicht zum 
Acetoin synthetisiert. Um von vornherein eine, wenn auch nur unter- 
stützende Wirkung einer Veränderung der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion auszuschließen, wurde bei einem p, von 7,1 gearbeitet, der bei ent- 
sprechender Pufferung des Gäransatzes sich unverändert über den ganzen 
Gärprozeß hinweg konstant halten ließ. 


Die Wirkung des Acetaldehyds auf die Pyruvinatgärung. 

Ansatz: 0,1g Trockenhefe, 20 ccm Phosphatpuffer p, 7,1, 5cem 
0,5 mol. Kaliumpyruvinat (p, 7,1), 1 ccm Toluol, verschiedene Mengen 
von Acetaldehyd (doppelt über CaCO, destilliert), Temperatur 30°, Ver- 
suchsdauer 12 Min. 

Die Dosierung des Acetaldehydgehalts macht insofern etwas Schwie- 
rigkeiten als im Verlauf des Versuchs im voraus größenmäßig nicht sicher 
in Rechnung zu stellende Mengen von Aldehyd entstehen. Des weiteren 
liegt dieser Acetaldehyd — im Gegensatz zu dem zugesetzten — zunächst 
in sehr reaktionsfähiger Form vor, wie wir aus den Untersuchungen über 
die carboligatische Synthese wissen (15, 17). Wir bestimmten den Ge- 
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samtgehalt an Aldehyd in einem Gäransatz aus der Summe des zugesetz- 
ten Aldehyds + der halben Menge des am Schlusse des Versuchs neu- 
gebildeten Aldehyds, der sich aus der Menge der gebildeten CO, ohne 



















































Versuchszeit 


0—12 Min. 
12—24 ,, 
24—36 „ 
36—48 ,. 
48—72 „ 
72—96 ., 
96—120 ,, 





Tabelle 4. 


540 
528 
560 
253 
253 
160 





CO, pro 1 g Hefe 
und Stunde 
560 mg 





weiteres errechnen ließ. 
Tabelle 3. 
Aldehydk Gebildete CO, pro 1g 
Yy taldehyd Hefe Pood re 

in % in % in % 

0,000 0,018 0,018 638 
0,0005 0,018 0,0185 633 
0,001 0,018 0,019 633 
0,005 0,016 0,021 563 
0,010 0,0165 0,0265 583 
0,050 0,010 0,060 330 
0,100 0,009 0,109 298 
0,200 0,008 0,208 276 
0,300 0,0065 0,3007 213 
0,400 0,0055 0,406 176 
0,500 0,005 0,505 154 
1,000 0,0035 1,004 105 
2,000 0,001 2,001 11 
5,000 0,0008 5,001 0 





Das p, der Lésung war zu Beginn und am Schlusse des Versuchs das- 
selbe, nämlich 7,1. Mit zunehmender Aldehydkonzentration war eine 
rasche Senkung der Gärleistung zu beobachten. Der Halbwert der Pyru- 
vinatgärung wurde bei einer Aldehydkonzentration zwischen 0,06 und 
0,11% erreicht. War diese Dampfung der Carboxylaseaktivität tatsäch- 


lich eine Wirkung des Acetalde- 
hyds, so durfte man erwarten, daB 
auch bei länger dauernden Gär- 
versuchen ohne Aldehydzusatz in- 
folge des sich bei der Pyruvinat- 
spaltung anhäufenden Acetalde- 
hyds eine ähnliche Verminderung 
der CO,-Produktion eintreten 
müßte, wenn der Aldehyd in der 
Lösung die kritische Konzentra- 


tion zwischen 0,06 und 0,11% erreichte. Die Aldehydmengen im Gäransatz 
ließen sich aus der Menge der abgeschiedenen CO, ohne weiteres errechnen. 

Versuchanordnung wie oben, jedoch ohne Aldehydzusatz und mit 
variierender Versuchszeit. Um eine unter das Optimum fallende Brenz- 
traubensäurekonzentration zu vermeiden, wurden in Anbetracht der zum 
Teil stark verlängerten Versuchszeit 20 com Kaliumpyruvinat zugesetzt 
(siehe Tabelle 4). 








Beiträge zur Kinetik der Carboxylasewirkung. 705 


Die Senkung der Gärgeschwindigkeit auf den Halbwert erfolgt 
zwischen der 48. und 72. Minute, also etwa nach 60 Min. Gärzeit. In 
dieser Zeit sind im ganzen 43 mg CO,, also auch ebensoviel Acetaldehyd 
ausgeschieden worden. Das entspricht einer Aldehydkonzentration von 
0,108%. Der Gärhalbwert wird also bei derselben Aldehydkonzentration 
erreicht, gleichgültig, ob der Aldehyd zugesetzt oder spontan entstanden, 
also aus Brenztraubensäure ausgespalten worden ist. 

In einer weiteren Versuchsserie konnte gezeigt werden, daB die Ver- 
suchszeit für die Herabminderung der Gärintensität in Gegenwart von 
Acetaldehyd von untergeordneter Bedeutung ist, und daB die Carboxy- 
laseinaktivierung in erster Linie von der Aldehydkonzentration abhängt. 
Es wurde in diesem Versuch ein starker wirksames Carboxylasepraparat 
verwendet, das infolgedessen die kritische Aldehydkonzentration rascher 
eintreten lieB. Es ergaben sich die folgenden Resultate: 

Durch Interpolation läBt sich 


aus diesen Werten errechnen, daB Tabelle 5. 


die Halbwertwirkung bereitsnach  Versuchszeit CO, pro 1 g Hefe 
. s und Stunde 
15 Min. erreicht war. Aus der aus- 0 bi : 

: 2 p E is 12 Min. 2178 mg 
geschiedenen CO, ergibt sich für eo La 858 „ 
diesen Zeitpunkt aber eine Alde- yu 5 462 ,. 
hydkonzentration von 0,1%. In 36 ,, 60 ,, 552 „ 
allen drei Fallen erfolgt somit die re ” a ” 2 ee 
Carboxylasehemmung auf den 120 . 156 .. 165 „ 
Halbwert bei derselben Aldehyd- 156 „ 204 ,, 44 ,, 





konzentration, woraus der Schluß 
abgeleitet werden darf, daß der Acetaldehyd bei der Brenztrauben- 
säuregärung das hemmende Agens ist. Es muß allerdings bemerkt 
werden, daß der absolute Wert der kritischen Aldehydkonzentration 
hier noch etwas zu hoch angegeben worden ist, da bei der ange- 
wandten Versuchstemperatur von 30° ein Teil des leicht siedenden 
Acetaldehyds (Siedepunkt 21°) in die umgebende Atmosphäre des Ver- 
suchsgefäßes abgedampft ist und in der Gärlösung selbst eine etwas ge- 
ringere Aldehydkonzentration die beschriebenen Wirkungen hervor- 
brachte. Der Beweis für diese Annahme läßt sich unschwer führen, in- 
dem man die Versuchstemperatur variiert und dabei die Wirkung ein 
und derselben Aldehydkonzentration beobachtet. 

Die Gäransätze waren von der üblichen Zusammensetzung, und zwar 
ist jeweils der Ansatz A ohne Aldehydzusatz, der Ansatz B mit 0,1% 
Acetaldehyd. Die Wirkung dieses Aldehydzusatzes bei verschiedener 
Versuchstemperatur gibt die umstehende Tabelle 6 wieder. 

Das Verhältnis A : B sinkt ganz erheblich besonders im Temperatur- 
bereich zwischen 20 und 25°, also bei Überschreitung der Siedetemperatur 
des Acetaldehyds. Von 25—35° bleibt das Verhältnis relativ konstant, 
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um dann von 40° ab sogar unter den Wert 1 zu sinken, d.h. von hier ab 
wirkt der Aldehyd sogar fördernd auf die Pyruvinatgärung. Eine Nach- 
prüfung bei den Temperaturen von 40, 45 und 50° ergab eine völlige Be- 
stätigung dieser Erscheinung. Man könnte daraus entnehmen, daß äußerst 
geringe Konzentrationen von Acetaldehyd stimulierend auf die Pyruvi- 
natgärung wirkten. 

Bei höherer Aldehydkonzentration ergibt sich ein wesentlich anderes 
Bild. Das Verhältnis A : B bleibt bis zu 40° nahezu konstant, nimmt von 
45° an ab, jedoch bleibt eine Aldehydstimulation erwartungsgemäß aus. 

Um einwandfreiere Daten über die quantitativen Zusammenhänge 
zwischen Aldehydkonzentration und Hemmung der Carboxylaseaktivität 
zu erhalten, haben wir eine neue Serie von Gäransätzen unter weniger 
störenden Außenbedingungen angesetzt. Vor allem haben wir die Gär- 
temperatur unter den Siedepunkt des Acetaldehyds gesenkt, so daß eine 
Verdampfung von Aldehyd aus der Gärlösung in den freien Gärraum 
stark herabgesetzt war. Um einwandfrei meßbare CO,-Werte zu erhal- 
ten, wurden die Versuchszeit entsprechend verlängert und die Ferment- 
menge erhöht. 

Ansatz: 0,2g Hefe, 10 cem Phosphatpuffer p, 7, 10 ccm Kalium- 
pyruvinat, 5ecm Acetaldehydlösung. Versuchszeit 45 Min., Tempe- 
ratur 200 (siehe folgende Tabelle 7). 

Die Beziehung zwischen Aldehydkonzentration und Carboxylase- 
aktivität ist sehr einfacher Natur: die produzierte CO,-Menge ist der 
Wurzel der jeweiligen Aldehydkonzentration umgekehrt proportional: 


u 
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Tabelle 7. 
Aldehydkonzentration 
CO,-Produktion 
Gäraldehyd Zugesetzter Aldehyd Gesamtaldehyd in mg 

in % in % in % 

0,01 0,55 0,51 5,2 
0,012 0,333 0,345 6,9 
0,018 0,20 0,218 8,9 
0,022 0,10 0,122 11,1 
0,033 0,05 0,083 16,8 
0,04 0,00 . 0,040 20,0 











wo y die ausgeschiedene CO,, x die Aldehydkonzentration darstellen. 
Abb. 1 gibt ein kurvenmäßiges Bild dieser Zusammenhänge. 

In ähnlicher Weise wie auf die Carboxylase der Hefe wirkt der Acet- 
aldehyd auch auf die ,,postmortale Atmung‘ von Samenpulver der Lu- 
pine (L. albus), die ja im wesentlichen eine alkoholische Gärung ist, ein. 

Ansatz: 5 g Mehl aus ungekeimtem Lupinensamen, 10 ccm Hefekoch- 
saft, 15 ccm Wasser, 10 ccm 0,4 mol. Kaliumpyruvinat, 1 cem Toluol. 











Versuchszeit 13 Stunden, Tem- 
peratur 35°. Dazu Acetaldehyd 
in den angegebenen Konzen- 
trationen. 
& 
À 
à o 
Tabelle 8. N 
Aldehydkon- | CO;-Produktion 4 
zentration | nach Abzug des © P 
in % Blindwerts in mg 
4 0 
2 0 
1 20 
0,5 60 Le | | | J 
0,1 200 GS Gh uh GUS stad 
0,06 210 ‘ ae 
* Abb. 1. Hemmung der Pyruvinatgärung durch 
0,00 220 Acetaldehyd. + à 





Die Aldehydwirkung kommt auch hier sehr klar heraus. Die wirk- 
samen Konzentrationen liegen etwas höher als bei der Hefe, was jedoch 
in Anbetracht der 50mal so großen Pulvermenge nicht wundern kann. 
da wohl ein Teil des zugegebenen Acetaldehyds in dem an Eiweiß und Ei- 
weißspaltprodukten reichen Material anderweitig gebunden werden kann. 

Aus den dargestellten Versuchen geht klar hervor, daß der Acet- 
aldehyd schon in sehr niedrigen Konzentrationen die Pyruvinatgärung 
stark hemmt. Auf diese Tatsache ist bisher in den kinetischen Unter- 
suchungen über die Brenztraubensäuregärung in keiner Weise Rücksicht 
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genommen worden, wodurch die erzielten Ergebnisse stark entwertet 
werden. Der Faktor der Aldehydhemmung ist bisher durch all diese 
Untersuchungen in völlig unkontrollierter Weise durchgeschleppt wor- 
den, so daß nirgends eine saubere Faktorenanalyse gelungen ist. Die 
ganze Frage des NEUBERG-Quotienten müßte unter diesem Gesichts- 
punkt einer Revision unterzogen werden, da in Anbetracht der gewählten 
langen Versuchszeiten nirgends die optimale Carboxylaseaktivität ge- 
messen worden ist. Die Notwendigkeit einer derartigen Revision wird 
noch durch die Tatsache unterstrichen, daß der Aldehyd auf die Zucker- 
gärung in ganz anderer Weise wirkt als auf die Brenztraubensäuregärung, 
wie aus der folgenden Versuchsreihe hervorgeht: 

Ansatz: 0,5g Hefe, 10 cem 5%ige Glukose, 10 cem Puffer p, 6,8, 
10ccm Hefekochsaft (aus 10g Trockenhefe auf 100 ccm Wasser ge- 
wonnen), 2 ccm Toluol, sowie Acetaldehyd in den angegebenen Konzen- 
trationen, Versuchszeit 5 Stunden, Temperatur 35°. 








Tabelle 9. 
i Ausgeschiedene CO, — — 2 Ausgeschiedene CO, 
in % he in % .. 
2,0 66 0,5 745 
1,8 322 0,1 816 
1,6 574 0,014 836 
1,4 640 0,0014 836 
1,2 652 0,00045 836 
1,0 693 0,0000 836 











Die folgende Tabelle gibt eine Gegenüberstellung der hemmenden 
Aldebydwirkung auf die Glukose- und die Pyruvinatgärung wieder : 














Tabelle 10. 
CO;-Produktion in % der CO;-Produktion in % der 
Aldehyd- ungehemmten Gärung Aldehyd- ungehemmten Gärung 
konzentration konzentration 
in % Glukose- Pyruvinat- in % Glukose- Pyruvinat- 
gärung gärung gärung gärung 
2 7,9 1,7 0,1 97,8 46,9 
1,8 38,5 4,2 0,05 98,9 51,8 
1,6 69 6,8 0,01 100 91,6 
1,4 76,6 9,3 0,005 100 88,2 
1,2 78 12 0,001 100 99,2 
1,0 83 16,5 0,0005 100 99,2 
0,5 89 24,3 de 100 100 
0,3 95 33,4 

















Die Abb. 2 gibt diese Verhältnisse kurvenmäßig wieder. Aus dem 
Kurvenverlauf ist klar zu ersehen, daB bei geringen Acetaldehyd- 
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konzentrationen die Pyruvinatgärung außerordentlich viel stärker ge- 
hemmt ist als die Glukosegärung. Die erstere wird bis zu 10mal geringer 
in Erscheinung treten als die letztere, und der sogenannte NEUBERG- 
Quotient wird unter sonst gleichen Versuchsbedingungen je nach der 
vorhandenen Aldehydkonzentration bis ums zehnfache seiner Größe 
schwanken können. Über den Grund der verschiedenen Einwirkung des 
Aldehyds auf diese beiden Gärungen können wir nur Vermutungen 
äußern: einmal wäre es denkbar, daß die Carboxylase die bei der Zucker- 
gärung in statu nascendi auftretende Brenztraubensäure trotz der 
Aldehydgegenwart angreift, vielleicht aber ist auch die Carboxylase 
gegenüber den die Zuckerspaltung einleitenden Fermenten in solchem 
Überschuß vorhanden, 
daß selbst 1/,, ihrer Wirk- I 
samkeit ausreicht, um die 
angelieferte  Brenztrau- 
bensäure noch quantita- 
tiv abzubauen. Im übri- 
gen glauben wir auch aus 
anderen Gründen, daß die 
bisherigen Untersuchun- 
gen über den NEUBERG- 
Quotienten wenig Siche- 4 
res über das Problem aus- 
sagen können, dessrn Lö- 
sung sie anstreben, weil /, ty 2% 


— wie NEUBERG bereits Aldehydhonzentration 

: ws Abb. 2. Hemmung der Vergiirung von Zucker (I) und 
eingehend begriindet hat Brenztraubensäure (II) durch Acetaldehyd. 
(18) — es bisher nicht 


môglich ist, der Carboxylase die Brenztraubensäure auch nur annähernd 
unter den Milieubedingungen anzuliefern, die in der lebenden Zelle vor- 
liegen. Damit aber fallt natiirlich auch die Berechtigung, aus den Ver- 
suchen mit totem Fermentmaterial Schliisse auf die quantitativen Be- 
ziehungen zwischen Zucker- und Brenztraubensäuregärung im lebenden 
Organismus zu ziehen. Das Arbeiten mit lebenden Zellen bringt, wie 
ebenfalls NEUBERG schon betonte, neue Schwierigkeiten hinsichtlich der 
Wanderungsgeschwindigkeit des Brenztraubensäuremoleküls durch die 
semipermeable Plasmahaut und deren ionale BeeinfluBbarkeit. Wir 
sehen daher keine Berechtigung, die unter bestimmten Milieubedingungen 
ermittelte Vergärungsgeschwindigkeit der Brenztraubensäure im Ver- 
haltnis zu derjenigen des Zuckers als ein brauchbares Kriterium zur 
Entscheidung der Frage über die Stellung der Brenztraubensäure im bio- 
logischen Zuckerstoffwechsel heranzuziehen. 

Aber auch die oben zitierten Arbeiten über die Kinetik der Brenz- 


C0, -Produktion 
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traubensäurevergärung sind nicht unerheblich vom Aldehydfehler be- 
lastet, weshalb wir die Wirkung der Temperatur und der Wasserstoffionen- 
konzentration auf die Pyruvinatgärung einer erneuten Priifung unter- 
zogen haben, iiber deren Ergebnis weiter unten zu berichten sein wird. 

Zunichst aber interessierte uns die Frage, inwieweit diese Acetalde- 
hydwirkung eine spezifische ist, und in welchem Ausmaß sie auch anderen 
Aldehyden zukommt. Ausführlicher haben wir die Gesetzmäßigkeit dieser 
Hemmung beim Formaldehyd studiert. 


Die Carboxylasehemmung durch Formaldehyd. 

Die Versuche wurden in derselben Weise wie diejenigen mit Acet- 
aldehyd angesetzt: 0,1g Hefe, 10 cem 0,4n Kaliumpyruvinatlösung, 
20 cmm Phosphatpuffer p, 5,6, Versuchszeit 10 Min., Temperatur 35°. 

Die folgende Tabelle gibt die Wirkung verschiedener Formaldehyd- 
konzentrationen auf die Vergärung der Brenztraubensäure wieder: 











Tabelle 11. 
u “dé CO,-Produktion pro 10 Min. 
in % 0,1 g Hefe in mg 0,3 g Hefe in mg 0,6 g Hefe in mg 
0,023 14,0 28,6 54,5 
0,035 13,0 27,5 54,3 
0,047 13,3 27,5 53,7 
0,059 14,0 — 53,7 
0,070 13,8 27,5 54,3 
0,079 12,9 25,1 49,0 
0,111 12,1 — 43,0 
0,143 7,7 18,7 41,0 
0,367 4,4 8,8 22,0 
0,575 3,3 4,4 6,6 
1,004 2,8 3,3 3,4 
1,303 2,2 7 2,7 
2,50 2,2 1,7 2,7 











Auch der Formaldehyd besitzt also eine Carboxylase hemmende Wir- 
kung, wenn sie auch nicht ganz so kräftig ist wie beim Acetaldehyd. 
Während bei diesem unter gleichen Versuchsbedingungen schon eine Kon- 
zentration von etwa 0,09% genügt, um.die Geschwindigkeit der Brenz- 
traubensäurevergärung auf den Halbwert herabzudrücken, bedarf es 
beim Formaldehyd zur selben Wirkung einer Konzentration von etwa 
0,14%. Die Abb. 3 gibt den Einfluß der Formaldehydkonzentration auf 
die Brenztraubensäuregärung kurvenmäßig wieder: Auf der Abszisse 
sind die angewandten Aldehydkonzentrationen, auf der Ordinate die bei 


diesen Konzentrationen erreichte CO,-Produktion abgetragen. Die ent- 
stehende Kurve entspricht ebenfalls recht gut der Formel 
K, 
y = 


I? 
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wobei K, einer Konstanten entspricht. Die Geschwindigkeit der Brenz- 
traubensäuregärung ist also der Wurzel der Aldehydkonzentration um- 
gekehrt proportional. Die ausgezogene Linie stellt die der angegebenen 
Formel entsprechende Idealkurve dar, die experimentell ermittelten 
Punkte sind durch kleine Kreise markiert. Auffallend möchte zunächst 
erscheinen, daß der Zusatz kleiner Aldehydmengen keine Depressions- 
wirkung ausübt, aber man darf nicht vergessen, daß auch die Kontroll- 
gärung nicht ganz dem Einfluß des Aldehyds entzogen ist, da ja stets bei 
der Brenztraubensäuregärung spontan Acetaldehyd gebildet wird. Die 
auf diese Weise im Kontrollgäransatz wirksam werdende Aldehydkon- 
zentration beträgt im vorliegenden Falle 0,047%. 
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Abb. 3. Hemmung der Pyruvinatgärung durch Abb. 4. Abhängigkeit der Gärleistung von der 
Formaldehyd. Pyruvinatk trati (0,1 Trockenhefe, Tem- 





peratur 35°, p,, 5,6, Versuchszeit 12 Min.). 


Es möchte vielleicht noch die Frage erhoben werden, ob die im Gär- 
ansatz anwesende Carboxylasemenge auch voll ausgenutzt wird. Das ist 
bei der angewandten Pyruvinatmenge tatsächlich der Fall. Die Abb. 4 
zeigt die Abhängigkeit der Pyruvinatgärung bei gleicher Carboxylase- 
menge von der Pyruvinatkonzentration. Die in der Abbildung dar- 
gestellte héchste Pyruvinatkonzentration entspricht der tatsächlich an- 
gewandten. Der Kurvenverlauf zeigt, daB die Pyruvinatkonzentration 
auf die Hälfte fallen kann, ohne daB hiervon die Geschwindigkeit des 
Brenztraubensäureabbaues betroffen wird. Da unsere Versuche niemals 
bis zu einem so weitgehenden Abbau fortgesetzt wurden, muBte die Pyru- 
vinatkonzentration in allen Versuchen ohne Einfluß auf die Gärgröße 
geblieben sein. 

Anders liegen natürlich die Dinge, wenn die Hefemenge erhöht wird. 
In der Tabelle 11 sind neben den Gärwerten von 0,1 g Hefe noch die- 


Planta Bd. 15. 47 
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jenigen von 0,3 g und 0,6 g Hefe angegeben. Es zeigt sich, daB die Gar- 
leistung hierbei nicht der Hefemenge proportional bleibt, sondern bei 
größeren Hefemengen relativ zuriickbleibt, d. h. es genügt die Pyruvinat- 
konzentration nicht mehr fiir eine volle Ausniitzung der Carboxylase. 
Wenn man nun solchen Ansätzen mit suboptimaler Pyruvinatkonzentra- 
tion Aldehyd zusetzt, so tritt die Aldehydwirkung etwas schwächer in 
Erscheinung. Die Abb. 5 gibt die Aldehydwirkung bei Anwendung ver- 
schiedener Hefemengen wieder, und 

















| gay Hele die Tabelle 12 gibt eine Zusammen- 
| stellung der Aldehydkonzentratio- 
\ nen, die notwendig sind, um bei 
\ verschiedenen Hefemengen die Pyru- 
\ vinatgärung um einen bestimmten 
Bruchteil zu senken. 
Tabelle 12. 
Aldehydkonzentrati 
N Rest- 
gärung | peioig | bei 03g | bei 0,68 
| Hefe in % | Hefein % | Hefe in % 
7/5 0,08 0,07 0,08 
3}, 0,10 0,10 0,15 
2/5 0,10 0,13 0,20 
1/8 0,13 0,22 0,25 
1/3 0,20 0,30 0,35 
"le 0,25 0,35 0,42 
1/4 0,40 0,48 0,50 








Man ersieht hieraus, daB gréBere 
Hefemengen relativ héhere Aldehyd- 
FE tee konzentrationen ertragen. Offenbar 
Abb. 5. Aldehydwirkung auf die Brenstrauben- wird dabei ein Teil des Aldehyds an 

„äurevergärung verschiedener Hefemengen. die wegen Substratmangel nicht in 
Tätigkeit tretende Carboxylase gebunden, wodurch das aktive Ferment 
entsprechend entlastet wird. Der Grad dieser Entgiftung ist jedoch nicht 
nur von der Menge des anwesenden Fermentes, sondern auch von der- 
jenigen des vorhandenen Aldehyds abhängig. Das läßt sich aus der 
folgenden Überlegung heraus ableiten: 

Die Gärleistungen der praktisch aldehydfreien Ansätze mit 0,1, 0,3 
und 0,6 g Hefe verhalten sich in guter Übereinstimmung wie | : 2,28 : 4,4. 
Würde nun der Aldehyd bei allen Konzentrationen gleich wirken, so 
müßte auch bei allen Aldehydkonzentrationen dieses Verhältnis erhalten 
bleiben. Dividiert man nun die aus dem Ansatz mit 0,3 g Hefe erhaltenen 
CO,-Werte durch 2,28, diejenigen aus dem Ansatz mit 0,6 g Hefe durch 
4,4, so müßten die so erhaltenen Gärkurven sich decken. Das ist jedoch 
keineswegs der Fall. Vielmehr weichen die Kurven je nach dem Aldehyd- 
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gehalt verschieden stark voneinander ab. Die Abb. 6 gibt diese Verhält- 
nisse für die Hefemengen von 0,1 g, 0,3 g und 0,6 g wieder. Das zwischen 
den Kurven liegende Abszissenstück gibt einen MaBstab für die Entgif- 
tungsgröße bei den verschiedenen Aldehydkonzentrationen. Trägt man 
nun auf der Abszissenachse die Aldehydkonzentrationen, als Ordinate 
die jeweilig entgiftete Aldehydkonzentration ab, so ergeben sich die Kur- 
ven der Abb. 6 u. 7. Sie zeigen, daß die Aldehydentgiftung mit ansteigender 
Konzentration zunächst wächst, bei 0,2% Aldehydgehalt ein Maximum 
erreicht und dann bei héheren Konzen- 
trationen wieder abfällt. Erwartungs- 
gemäß umfaßt die Entgiftung im Ansatz 
mit 0,6g Hefe noch höhere Aldehydkon- 
zentrationen als diejenige im Versuch 
mit 0,3g Hefe. Man könnte vermuten, 
daß an diesen Vorgängen auch die Wir- 
kung der im Verlauf der Gärung sich 
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Abb. 6. Abhängigkeit der Aldehydwirkung Abb. 7. Aldehydentgiftung durch überschüssiges 
von der Fermentmenge. Ferment. 
andernden Wasserstoffionenkonzentration einen unerwiinschten und un- 
kontrollierten Anteil hatte. Das trifft indes nicht zu, denn 
1. besitzt die Brenztraubensäurevergärung — wie später ausführlicher 
dargelegt werden wird — ein breites Optimum zwischen p, 5,5 und p, 6,5, 
ein Bereich, der in keinem einzigen Versuch völlig durchlaufen wurde, 
2. wurden die Versuche beim p, 7 wiederholt mit Acetaldehyd, ohne 
daß sich an den Ergebnissen wesentliches geändert hätte. Die Tabellen 13 
und 14 mögen als Belege hierfür dienen. Die folgende Tabelle gibt für 
verschiedene Hefemengen die zur Gärsenkung bis auf den Halbwert 
nötigen Aldehydkonzentrationen wieder: 


Tabelle 13. 
0,1 g Hefe 0,2 g Hefe 0,5 g Hefe 1,0 g Hefe. 
0,11% 0,17% 0,18% 0,31% 
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Interessant erscheint weiterhin die Tatsache, daB die entgiftende Wir- 
kung der Hefe nur solange zukommt, als ihre Carboxylase intakt bleibt. 
Kocht man dagegen die Trockenhefe ab, so verliert sie auch ihre ent- 
giftende Wirkung, wie aus der folgenden Versuchsreihe zu ersehen ist: 
Ansatz la: 0,2 gTrockenhefe, 10ccm 0,4 mol. Pyruvinat, 2g in Phosphat- 

abgekochte Trockenhefe, p, der Lésung 7, Versuchs- 
zeit 20 Min., Temperatur 20°. 
» 1b: Dasselbe, aber ohne abgekochte Trockenhefe. 
» 2a: Wie la, jedoch mit 0,03% Acetaldehydzusatz. 
» Sa: , la, „ ,, 0,06% ” 
mov plie rer 020% 

Die Ansätze 2b, 3b und 4b wie die entsprechenden Ansätze a, jedoch ohne 

Zusatz von abgekochter Trockenhefe. 


Tabelle 14. 
CO,-Produktion CO,- Produktion 
Ansatz la ..... 18,8 mg 00% aie ver « 13,9 mg 
DÉS wily Yat 19,8 ,, — RENE 13,9 , 
u Ri 13,6 ET ee 7,3 
Pe. SE 17,8 ,, D er 12 


In ähnlicher Weise wie die Wirkung des Acet- und Formaldehyds 
wurde auch diejenige des Butylaldehyds untersucht. Die Ergebnisse die- 
ser Versuche sind in der untenstehenden Tabelle niedergelegt. 





Tabelle 15. 
Butylaldehydkonzentration Butylaldehydkonzentration 
in % CO, in mg in % CO, in mg 

0 14,3 0,130 14,3 
0,013 13,2 0,360 12,1 
0,025 13,2 0,570 12,1 
0,036 13,2 1,00 11,5 
0,047 13,2 3,3 7,7 
0,057 13,2 3,7 8,8 
0,091 14,3 








Die Wirkung des Butylaldehyds auf die Carboxylase ist also eine 
wesentlich schwächere als die von Acet- und Formaldehyd. Selbst die 
héchsten Konzentrationen setzten die Pyruvinatgärung noch nicht auf 
den Haïbwert herab. 

Von gréBerem physiologischen Interesse war es, die Wirkung des 
Methylglyoxals auf die Carboxylaseaktivität zu prüfen, da dieser Körper 
ja wahrscheinlich nicht nur bei der intramolekularen Atmung und der 
Alkoholgärung als ein wichtiges Intermediärprodukt auftritt, sondern 
auch bei anderen Typen des biologischen Kohlehydratabbaues, wie bei 
der Milch- und Bernsteinsäurebildung im tierischen Organismus, sowie 
bei der bakteriellen Milchsäurebildung eine Rolle spielt. Von allen Theo- 
rien über die C,-Körperbildung bei der Zuckerspaltung hat nur die Me- 
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thylglyoxaltheorie den experimentellen Befunden von zwei Jahrzehnten 
intensivster Forschung standhalten kénnen. 

Um so mehr mußte es auffallen, daß es bis heute nicht gelang, Methyl- 
glyoxal durch Zymasepräparate in Alkohol und CO, zu spalten. Diese 
Tatsache wäre in Anbetracht der vielen tautomeren Formen, in denen 
dieser Körper auftreten kann, nicht so verwunderlich gewesen, wenn die 
Zymase überhaupt nicht auf ihn angesprochen hätte. Das ist indes nicht 
der Fall, denn sie wandelte ihn ziemlich glatt in Milchsäure um, d.h. die 
Hefenpräparate und Zymasepräparate aus höheren Pflanzen (19) wiesen 
plötzlich die Norm des tierischen Stoffwechsels bzw. diejenige der Milch- 
säurebakterien auf, während auf Zucker vom intakten Zymasesystem 
der Hefe keine Milchsäure gebildet wird. Aus Versuchen von NEUBERG 
u. KogeL (19) geht hervor, daß zerriebenes Frischmaterial von Tabak- 
blättern auf Zymophosphat ebenfalls nur Milchsäure, aber keine CO, 
und keinen Alkohol produziert. Die Ursache hierfür dürfte darin liegen, 
daß dieses Fermentmaterial keine carboxylatische Wirksamkeit besitzt 
und damit fermentchemisch sich dem tierischen Gewebe, sowie gewissen 
ebenfalls carboxylasefreien Milchsäurebildnern nähert. Überall da, wo 
keine Carboxylase im Gewebe vorhanden ist oder wo die vorhandene in- 
aktiviert wird, entsteht im Zuckerspaltstoffwechsel statt der CO, und 
dem Alkohol die Milchsäure. NEUBERG macht für diese Milchsäure- 
steuerung des Zuckerstoffwechsels bekanntlich die sogenannte Keton- 
aldehydmutase verantwortlich (20). Er gibt jedoch keinen Grund dafür 
an, warum die in der lebenden Hefe und höheren Pflanze, ebenso wie im 
Fermentmaterial anwesende Mutase dort nicht auch in Erscheinung tritt. 
Wir werden uns an anderer Stelle eingehender darüber auslassen, daß der 
Begriff der Ketonaldehydmutasewirkung durch einfachere Vorstellungen 
ersetzt werden kann, die es zugleich ermöglichen, einen genetischen Zu- 
sammenhang zwischen der pflanzlichen und tierischen anaöroben Atmung 
zu erkennen. Wir halten vielmehr die Art der Steuerung des Zucker- 
abbaues in erster Linie für eine Frage der bereitstehenden Wasserstoff- 
akzeptoren und Donatoren. Die Natur dieser letzteren aber wird ihrer- 
seits wieder durch den Grad der Wirksamkeit der an ihnen angreifenden 
Fermente bestimmt sein. Nach unserer Auffassung handelt es sich dabei 
in erster Linie um das Spiel der Oxydoreduktase und der Carboxylase (2). 
Tritt die Aktivität der Carboxylase zurück, so wird die intermediär ent- 
standene Brenztraubensäure zur Oxysäure reduziert, ist die Carboxylase 
wirksam, so setzt die Reduktion erst an der decarboxylierten Brenz- 
traubensäure, am Acetaldehyd an. So erklären wir uns auch die unter An- 
wendung schärfster Reduktionsmittel erzwungene Äpfelsäurebildung bei 
der Hefegärung (21). Daß Brenztraubensäure auch in Abwesenheit von 
Acetaldehyd aus Methylglyoxal gebildet werden kann, wissen wir aus 
der erzwungenen Glycerinbildung bei der Hefegärung. 
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Die Ketonaldehydmutasewirkung wäre dann nichts anderes als die 
unter AusschluB einer Carboxylasebeteiligung erfolgende Oxydoreduktion 
am Methylglyoxal, die ebenfalls über die Stufe der Brenztraubensäure 
ginge. Daß die letztere vom tierischen Gewebe glatt zu Milchsäure redu- 
ziert wird, ist aus der Literatur bekannt (22). Auch hat MEYERHOF nach- 
gewiesen, daß neben Milchsäure die Brenztraubensäure zur Kohlehydrat- 
resynthese im Muskel geeignet ist, und KostytscHEw (23) hat den Nach- 
weis dafür erbracht, daß die Milchsäurebildung bei Bact. caucasicum über 
die Brenztraubensäure geht, die bei diesem carboxylasefreien Organismus 
nicht decarboxyliert, sondern reduziert wird. Offensichtlich tritt auch 
hier die Brenztraubensäure als Wasserstoffakzeptor auf in einem so- 
genannten gemischten ,,Cannizzaro‘ mit Methylglyoxalhydrat als 
Wasserstoffdonator, so, wie — nach NEUBERG (24) — unter bestimmten 
Bedingungen auch Oxalessigsäure von der Hefe zu Äpfelsäure reduziert 
werden kann. Die verschiedenen Gärungstypen würden sich danach 
vor allem durch ein verschiedenes Schicksal der Brenztraubensäure 
unterscheiden. 

Die Möglichkeit einer Carboxylasehemmung ist nun u. a. auch 
durch das Auftreten des aldehydischen Methylglyoxals gegeben. Tat- 
sächlich findet eine derartige Hemmung bei Methylglyoxalzusatz auch 
statt. 

Ansatz: 0,1 g Hefe, 5ccm Phosphatpuffer p, 7, 5ccm Kaliumpyruvi- 
nat 0,44 mol. (p, 7), Versuchszeit 20 Min.; Temperatur 30°; Methyl- 
glyoxalt in verschiedener Konzentration. 


Tabelle 16. 
Methylglyoxalkonzentration in % CO? in mg 
à 15,85 
0,05 12,85 
0,10 11,22 
0,5 10,25 
1,0 8,74 


In einem zweiten Versuch mit 0,2 g Hefe ergaben sich die folgenden 
Werte: 

0,00% Methylglyoxal 30,6 mg CO? 
1,0% 99 18,15 „ ,, 

Es ergibt sich somit ganz klar, daß auch Methylglyoxal ähnlich wie 
die anderen geprüften Aldehyde die Carboxylasewirkung stark herab- 
setzt. Zwar ist seine Wirkung schwächer als diejenige des Acetaldehyds, 
aber wir dürfen nicht außer acht lassen, daß der im physiologischen Ge- 
schehen entstehenden tautomeren Form möglicherweise eine wesentlich 


1 Die Methylglyoxallésung wurde uns in freundlicher Weise von Herrn Dr. 
HERMANN Fiscuer, Berlin zur Verfügung gestellt. 
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stärkere Wirksamkeit zukommt. Damit scheint ein plausibler Grund für 
das Ausbleiben einer CO,-Bildung bei der Hefenwirkung auf Methyl- 
glyoxallésungen gefunden. Weiterhin aber machen die oben geschilder- 
ten Versuchsergebnisse wahrscheinlich, daß Aldehydanhäufungen im Ge- 
webe die Tätigkeit der Carboxylase stark abstoppen und dadurch die 
Stabilisierung intermediär entstandener Ketosäuren zu den entsprechen- 
den Oxysäuren erheblich begünstigen. Ob eine Decarboxylierung der 
Brenztraubensäure oder eine Reduktion zu Milchsäure stattfindet, scheint 
maßgeblich von der Carboxylaseaktivität beeinflußt zu sein. Ein wich- 
tiger Faktor in der Regulierung des Spieles zwischen Carboxylase und 
Reduktasewirkung scheint bestimmten Aldehyden zuzukommen. Wir 
haben bereits in einer vorangegangenen Mitteilung darauf hingewiesen, 
daß nach Untersuchungen von THomas (16) und von Kakesıta (2), so- 
wie nach eigenen Erfahrungen (WETzEL-RUHLAND, 32) derartige Alde- 
hydanhäufungen in der Pflanze vorkommen, und daß sie bezeichnender- 
weise stets mit einer Steuerung des Zuckerstoffwechsels über die Äpfel- 
säure parallel gehen. Analog einem Befund aus der Tierphysiologie über 
die Bildung von Bernsteinsäure aus Brenztraubensäure wird man die 
Entstehung der Äpfelsäure in Anbetracht der gleichzeitigen Aldehydan- 
häufung mit der ausbleibenden Decarboxylierung der Brenztraubensäure 
in Zusammenhang bringen dürfen, wofür ja auch die beobachtete Drosse- 
lung der CO,-Produktion bei der Äpfelsäurebildung spricht. 

Vom Standpunkte der Aldehydhemmung der Carboxylase aus lassen 
sich auch andere bisher völlig unverständliche Zusammenhänge zwischen 
angewandter Fermentmenge und der Steuerung des Zymophosphat- 
abbaues erklären, wie sie NEUBERG u. KoBEL (25) dargestellt haben. Die 
beiden Autoren fanden bei der Einwirkung von Trockenhefe auf Zymo- 
phosphat als Abbauprodukt den Methylglyoxal, dessen Dismutation also 
aus irgendwelchen Gründen gehemmt war. Bei Vermehrung des Ferment- 
materials wurde indessen in bestimmtem Umfange die Umwandlung in 
Brenztraubensäure vollzogen. Diese letztere wurde jedoch in Gegenwart 
ziemlich erheblicher Methylglyoxalmengen nur in beschränktem Um- 
fange decarboxyliert, ein Teil der Brenztraubensäure blieb vielmehr 
liegen und konnte isoliert werden. Vermehrte man nun die Menge des 
angewandten Fermentmaterials weiterhin, was nach unseren Erfahrun- 
gen einer Entgiftung der Carboxylase gleichkommen mußte, so trat auch 
sofort eine weitergehende Umsetzung der Brenztraubensäure bis zum 
Alkohol und der CO, ein. 

Nach den in der Literatur vorgefundenen und nach eigenen Versuchs- 
ergebnissen scheint uns somit zur Erklärung des Auftretens von Milch- 
und anderen Oxysäuren im Kohlehydratstoffwechsel die Annahme einer 
besonderen Ketonaldehydmutase entbehrlich zu sein. Die vorliegenden 
Tatsachen lassen sich nach unserer Ansicht ungezwungener als das Er- 
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gebnis eines Spiels der oxydoreduzierenden und der decarboxylierenden 
Fermente erklären, in welchem augenscheinlich dem gesteigerten Auf- 
treten von Aldehyden — besonders von Acetaldehyd und Methyl- 
glyoxal — eine wichtige Rolle zukommt. 


Wirkung des Acetaldehyds auf die Pyruvinatgärkraft 
von Hefemazerationssaft. 

15 g Trockenunterhefe wurden mit Glaspulver vermischt, 1 Stunde 

in der Reibmaschine mit 100 cem Wasser geschliffen, danach durch ein 
analytisches Filter gelassen. Davon wurde 1 cem mit 

| 0,5 cem Phosphatpuffer p, 5,5 vermischt und in ein 
Warpurssches Mikrorespirationsgefäß gebracht. Ein 
P seitlich angebrachtes KippgefäB wurde mit 0,5 ccm 
0,4 mol. Kaliumpyruvinatlésung beschickt. Nach er- 
folgtem Temperaturausgleich (Temperatur 25°) wurden 
die beiden Flüssigkeiten vereinigt und die Apparatur 
in schaukelnder Bewegung gehalten. Die sofort ein- 
setzende Drucksteigerung wurde nun fortlaufend der- 
art gemessen, daB je die Zeit bis zum Anstieg des 
Manometers um 1 cm notiert wurde. 1/t gibt dann 
die jeweilige Gargeschwindigkeit an. Die Dampften- 
sion des gebildeten Acetaldehyds blieb relativ klein 
(2 mm) und verlief ja pa- 
rallel zur Drucksteigerung 
infolge der CO,-Produk- 
tion. Eine Retension die- 
ser letzteren war durch 
die saure Reaktion des 
Milieus nachweislich ver- 
u in. el an cionmatt. Garabtatt ve: hindert, so daß also die 


Pre 1 Die ———Kurvegibtdie reine Druckzunahme in dem 


a 4 ‘Aldehyd- und pe meee my ee geschlossenen System ein 


geeigneter MaBstab fiir die 
CO,-Bildung war. Für den Druckanstieg um 1 cm wurden folgende auf- 
einanderfolgende Zeiten notiert : 

45, 50, 55, 60, 75, 82, 103, 100, 135, 150, 175, 200, 225, 255, 295, 
335, 390, 435, 625, 865, 1200 Sek. 

Erneute Zugabe von Pyruvinat blieb ohne Wirkung, was in An- 
betracht der Tatsache, daB nur 10% des anfänglich zugegebenen Pyru- 
vinats verbraucht worden war, nicht wundern kann. Zufiigung von 
neuem Hefesaft lieB zwar die Gärung wieder aufleben, aber ihr AusmaB 
war nur 1/, von der anfänglichen Gärleistung. Trägt man nun die Ver- 
suchszeit und die während der verschiedenen Zeiten erreichten Gär- 





Geschwindigkeit der CO, - Produktion 
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geschwindigkeiten auf ‘jen Achsen eines rechtwinkligen Coordinaten- 
systems ab, so erhält man eine Kurve, die stark an diejenige erinnert, 
welche die Gärgeschwindigkeit in Abhängigkeit von der Aldehydkon- 
zentration zur Darstellung bringt (Abb. 8). Während der ersten 30 Min. 
besteht auch hier die bereit: bei der Trockenhefe festgestellte Beziehung : 
k 
y= Vx 

(wo y = der CO,-Produktion, x die Zeit bzw. die Aldehydkonzentration 
und & eine Konstante darstellen). Aber mit weiter zunehmender Ver- 
suchszeit fällt die CO,-Produktion stärker ab als dieser Beziehung ent- 
sprechend zu erwarten gewesen wäre. Der Grund hierfür dürfte in der 
Tatsache zu suchen sein, daß bei der Aldehydzugabe stets mit kleinen Ver- 
suchszeiten gearbeitet wurde, während im Preßsaftversuch längere Zeiten 
mit demselben Material gearbeitet: vurde und möglicherweise so eine mit 
der Zeit fortschreitende Inaktivierung der Carboxylase noch zu der 
Aldehydwirkung hinzukam. Wie wir in einem der folgenden Kapitel ein- 
gehender darlegen werden, trifft diese Annahme tatsächlich zu : die Carb- 
oxvlase wird bei längerer Versuchsdauer in Abhängigkeit von der Tem- 
per: tur und der Wasserstoffionenkonzentration inaktiviert, woraus sich 
lie im Dauerversuch im Verhältnis zur Aldehydkonzentration stärkere 
Senkung des letzten Teiles der CO,-Kurve erklärt. 


Die Abhängigkeit der Carboxylasewirkung von der Fermentmenge. 

Diese Frage erschien uns in zweifacher Hinsicht von Bedeutung: 

1. in Bezug auf kinetische Fragen, 

2.im Hinblick auf die merkwürdige Tatsache, daß zwischen Zucker- 
vergärung und wirksamer Trockenhefemenge keine stetige Beziehung bis 
zu beliebiger Verminderung der Fermentkonzentration besteht, vielmehr 
hört die Zuckervergärung schon bei einer Hefenkonzentration auf, die 
noch sicher meßbare Ausschläge geben müßte. Es war daher von Wich- 
tigkeit zu wissen, in welcher Gärphase diese Störung primär zur Aus- 
wirkung kommt. 

Die folgende Tabelle gibt die Abhängigkeit der Carboxylasenwirkung 
von der Fermentkonzentration wieder: 


Tabelle 17. 
Hefenmenge ausgeschiedene Hefenmenge ausgeschiedene 
in mg pro ccm CO, in mg in mg pro ccm CO, in mg 

3,33 68 0,051 1,5 

1,67 35 0,025 0,65 

0,83 18 0,020 0,52 
0,415 11,5 0,010 0,26 
0,207 5,3 0,005 0,11 
0,103 2,6 
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Im Bereich der Fehlergenzen ergab sich somit eine strenge Proportio- 
nalität zwischen Fermentmenge und Brenztraubensäurespaltung im Be- 
reich von 3,33 mg/ccm Hefe bis herab zu 0,005 mg/cem. Die bei starker 
Verminderung der Fermentkonzentration beobachtete Unstetigkeit in 
der Zuckervergärung hat ihre Ursache also in einer vor der CO,-Ab- 
spaltung liegenden Störung der Substrat-Fermentwirkung. 

Für die Kinetik der Brenztraubensäuregärung ist dieser Befund in- 
sofern von Bedeutung, als er erlaubt, innerhalb der angegebenen Grenzen 
bei ausreichender Substratkonzentration von der Wirkung direkt auf die 
Fermentmenge zu schließen. In allen unseren Versuchen wurde das Ver- 
hältnis von Substrat zu Ferment so gewählt, daß am Schlusse des Ver- 
suchs noch ein Überschuß von Brenztraubensäure gegenüber der wirk- 
samen Carboxylase vorhanden war (vgl. S. 711). 


Versuche zur Beseitigung der Aldehydwirkung auf die Pyruvinatgärung 
mittels Harnstoff und Aminosäuren. 

Die Versuchsergebnisse Kıeıns (26) ließen Harnstoff und Amino- 
säuren wegen ihrer Ungiftigkeit als geeignete Aldehydabfangmittel er- 
scheinen. Um einer unerwünschten Ureasewirkung vorzubeugen, wurde 
bei saurer Reaktion (p, 5,5) gearbeitet, wo unter den innegehaltenen Ver- 
suchsbedingungen der Harnstoff auch nicht spurenweise zerlegt wurde. 
Die Aminosäuren gaben in Kontrollversuchen kleine Mengen CO, ab, die 
in Rechnung gestellt wurden. Die angewandten Konzentrationen be- 
trugen beim Harnstoff 3,3%, das Aminosäuregemisch setzte sich aus 
Glycocoll, Alanin und Glutaminsäure zusammen, je zu 1,1%. 

Ansatz: 0,1 g Trockenunterhefe, 10 ccm 0,44 mol. Kaliumpyruvinat 
Pu 5,5, Temperatur 30°, 10 com Wasser bzw. Harnstoff- oder Amino- 
säurelösung. 


Tabelle 18. 
Harnstoffversuch. 
Versuchszeit CO,- Produktion CO,-Produktion 
in Min. ohne Harnstoff in mg mit Harnstoff in mg 
10 10,9 10,4 
20 17,6 17,6 
30 21,6 20,8 
40 27,7 24,9 
60 36,8 30,2 
Aminosäureversuch. 
Versuchszeit CO,-Produktion CO,-Produktion 
in Min. ohne Harnstoff in mg mit Harnstoff in mg 
10 10,9 : 10,9 
20 17,6 17,3 
30 21,6 20,8 
40 27,7 — 
60 36,8 31,4 
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Der durch den Acetaldehyd induzierte Gärabfall lieB sich also durch 
die Zusätze nicht aufhalten. 


Die Geschwindigkeit der Reaktion zwischen Aldehyd und Carboxylase. 

Was nun die Geschwindigkeit der Aldehydeinwirkung auf die Carb- 
oxylase betrifft, so scheint diese sehr erheblich zu sein. Man kann sich 
ein Bild hiervon verschaffen, wenn man vor Zugabe des Pyruvinats die 
Hefe verschieden lange Zeit mit Aldehyd vorbehandelt. Ist die Zeit, die 
bis zur Einwirkung des Aldehyds auf die Carboxylase nötig ist, ziemlich 
groß, so muß mit zunehmender Vorbehandlungszeit die Pyruvinatgärung 
herabgesetzt werden. Allerdings können diese Versuche nur bei bestimm- 
ter Temperatur und innerhalb enger Grenzen der Wasserstoffionenkon- 
zentration vorgenommen werden, da sonst — wie später eingehend ge- 
zeigt wird — autolytische Schädigungen eintreten können. Bei 250 Ver- 
suchstemperatur und p, 7 treten innerhalb 90 Min. erwiesenermaßen 
keine derartigen Fermentschädigungen auf, so daß unter solchen Ver- 
suchsbedingungen die Wirkung der Aldehydvorbehandlung unverwischt 
herauskommen muß. 


Tabelle 19. 
Kontrolle ohne jegliche Aldehydgabe . . . . . . . . . . . . 13 mgCO, 
Gleichzeitig mit dem Pyruvinat soviel Acetaldehyd zugegeben, 
daß die Gärflüssigkeit 0,04%ig war . . . . . . 222.0. OS à 
Dieselbe Aldehydmenge, aber vor dem Pyruvinat zugesetzt. 
Die Vorbehandlungszeit betrug in Min. : CO;-Produktion in mg 
1) 7,7 
30 8,4 
60 8,1 
90 7,9 
120 6,8 
180 5,3 


Die Aldehydhemmung der Carboxylase war also bei gleichzeitiger Zu- 
gabe von Aldehyd und Pyruvinat und bei einer Aldehydvorbehandlung 
bis zu 90 Min. völlig gleich groß. Die Fermenthemmung tritt also vom 
ersten Augenblick der Aldehydzugabe mit voller Stärke ein, die Wirkung 
ist eine sofortige. Die nach 120 Min. einsetzende Verstärkung der Hem- 
mung beruht auf autolytischen Zersetzungen und ist ohne Aldehyd 
ebensogroß. Bereits dieses rasche Einsetzen der Aldehydschädigung läßt 
auf eine chemische Reaktion zwischen Aldehyd und Carboxylase 
schließen. 


Die Reversibilitat der Aldehydschädigung der Carboxylase. 


Für das Wesen der Aldehydschädigung der Carboxylase ist die Frage 
der Reversibilität der Erscheinung von Bedeutung. Zur Klärung dieser 
Frage wurden die folgenden Ansätze gemacht: 

















722 K. Wetzel: 


0,5 g Hefe, 20 com Phosphatpuffer p, 5,5, 4 com 10% iger Acetaldehyd 
wurden verschiedene Zeiten in verschlossenen Gefäßen bei 30° stehen ge- 
lassen (Vorbehandlungszeit). Darauf wurde der Acetaldehyd bei 300 im 
Vacuum 15 Min. lang abdestilliert und nun erst Pyruvinat zu dem An- 
satz hinzugegeben. Nach 20 Min. Einwirkung der Hefe bei 30° wurde 
Schwefelsäure zugesetzt und so die Gärung unterbrochen und gleichzeitig 
die gebildete CO, in die Vorlage getrieben. Es ergaben sich die folgenden 


Werte: 
Vorbehandlungszeit co, CO, bei Vorbehandlung 
in Min. in mg ohne Aldehyd in mg 
0 36,3 37,8 
15 37,5 39 
30 37,3 42 
60 34,7 33 
120 33 27 


Wenn man bedenkt, daB bei der während der Vorbehandlung an- 
wesenden Aldehydkonzentration (von 1,7%) 94% der Carboxylase in- 
aktiviert werden, wird man zugeben miissen, daB die Schädigung selbst 
bei 2stiindiger Einwirkung des Aldehyds durch Entfernung desselben fast 
vollkommen wieder aufgehoben wird. Die Aldehydschädigung der Carb- 
oxylase ist reversibel. Diese Tatsache ist fiir eine ursichliche Deutung 
der Aldehydschadigung von erheblichem Interesse und scheint méglicher- 
weise auch geeignet zu sein, einiges Licht auf die aktive Gruppe der Carb- 
oxylase zu werfen. 


Der Mechanismus der Carboxylasehemmung durch Aldehyde. 

In einer neueren Arbeit hat BOKLUND (27) auf älteren Arbeiten (28) 
von WIDMARK fußend, festgestellt, daß bestimmte Aminosäuren, Amine 
(besonders primäre) und Ammoniak auch unter biologisch möglichen Be- 
dingungen CO, aus Brenztraubensäure abspalten. Auf Grund kinetischer 
und analytischer Befunde gibt er den folgenden Reaktionsmechanis- 
mus an: 

J OH 
CH,CO CO OH + RNH, = CH, - C — CO OH = CH,COH + RNH, + CO,. (1) 
NH 
R 

Das Wesentliche ist offenbar die Reaktion der Aminogruppe des Ka- 
talysators mit der Carbonylgruppe der Brenztraubensäure. Solange sich 
der Spaltungsvorgang unter diesem Bild abspielt, stellt die Wirkung der 
Aminogruppe eine reine Katalyse dar. Diese kann jedoch — wie Box- 
LUND angibt — durch das Auftreten des Acetaldehyds dadurch gestört 
werden, daß der letztere mit der Aminogruppe unter Bildung einer 
Soarrrschen Base reagiert: 


CH,COH + RNH, = CH, - CH = NR + H,0. (2) 
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Je nachdem der Vorgang (1) oder der Vorgang (2) rascher abläuft, 
liegt eine echte Katalyse oder aber eine Induktion vor. 

Die Ähnlichkeit dieser Beziehungen zwischen Acetaldehyd und Brenz- 
traubensäurespaltung mit denjenigen beim biologischen Pyruvinatabbau 
liegt auf der Hand. Die Zahl der ähnlichen Züge der von BoKLUND be- 
schriebenen Brenztraubensäurespaltung durch Anilin und verwandte 
Stoffe und der biologischen Carboxylasewirkung wird somit durch das 
Verhalten der beiden Vorgänge gegen Aldehyde um einen markanten Zug 
vermehrt, so daß die Vermutung nicht mehr unbegründet erscheint, daß 
die aktive Gruppe der Carboxylase ebenfalls eine NH,-Gruppe ist. Die 
wesentlich geringere Wirkung der chemisch definierten Körper gegenüber 
der Carboxylase dürfte sich aus den verschiedenen Verteilungsverhält- 
nissen erklären lassen. 

Wegen der Wichtigkeit, das dieses Analogon für einen Hinweis auf 
die chemische Natur und Klassenzugehörigkeit der Carboxylase besitzt, 
haben wir die Wirkung des Acetaldehyds auf die Reaktion zwischen Ani- 
lin und Brenztraubensäure einer experimentellen Prüfung unterzogen. 


Tabelle 20. 

Ansatz A,: 50 ccm einer 0,24 mol. Kaliumpyruvinatlösung p, 3,6 wurden mit 
einer äquimolaren Menge Anilin versetzt und im verschlossenen Ge- 
fäß 2 Tage einer Temperatur von 37° ausgesetzt. 

» As: Dasselbe aber mit Zusatz von 1 ccm Acetaldehyd. 


CO,-Produktion in Ansatz A, . . . . . . . 17,3 mg 
” ” ” ROME re keS . 8,1 ,, 
Ansatz B,: Wie A,, jedoch Versuchstemperatur 20°. 
» Be: ,, By ,, mit 1 ccm Acetaldehyd. 
CO,-Produktion in Ansatz Bla ....... 4,3 mg 
” À a “ed he M aha sk er on . 


Eine 2%ige Aldehydkonzentration hob also bei 20° die Reaktion 
zwischen Anilin und Brenztraubensäure völlig auf, bei 37° wurde die- 
selbe Reaktion auf die Hälfte herabgesetzt. 

In den aldehydhaltigen Ansätzen fiel die Schirrsche Base als weißer 
Niederschlag aus, der sich später bräunlich verfärbte. In den zu Be- 
ginn des Versuchs aldehydfreien Ansätzen bildete sich im Versuch bei 
höherer Temperatur ein dem abgespaltenen Acetaldehyd entsprechender 
schwacher Niederschlag. 

Normalerweise wird ja im ungestörten Gärablauf der intermediär ent- 
stehende Acetaldehyd sofort reduziert bzw. auf andere Weise in den wei- 
teren Abbau mit einbezogen, so daß hierdurch die Gefahr einer Aldehyd- 
vergiftung der Carboxylase behoben ist. Unterbleibt aber einmal aus 
irgendeinem Grunde diese Aldehyddismutation, so ist die unmittelbare 
Folge eine Hemmung im Abbau der Brenztraubensäure, die ihrerseits 
dann andersartigen biologischen Eingriffen ausgesetzt ist. Wir haben 
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in einer früheren Mitteilung dargelegt, welche Méglichkeiten von hier aus 
für die Entstehung von Apfel- und Bernsteinsäure geboten sind, Säuren, 
die häufig und in erheblichen Mengen in Pflanzen auftreten können. 
Am einfachsten läßt sich die Aldehydwirkung auf die Carboxylase 
als Adsorptionserscheinung deuten. Für die Adsorption eines gelösten 
Stoffes an ein flüssiges oder festes Adsorbens gilt die Gleichung: 
1 
= =a-c” 
wobei x die Menge des adsorbierten Stoffes, m die Menge des Adsorbens, 
c die Konzentration des nichtadsorbierten Stoffes und a, sowie n Kon- 
stanten bedeuten. Bei sehr geringen Mengen adsorbierender Körper, wie 
das bei Adsorption an Fermente der Fall ist, verändert sich die Konzen- 
tration des Adsorbendums infolge der Adsorption nicht wesentlich, so 
daß die Konzentration c ohne großen Fehler gleich der Konzentration 
des Adsorbendums vor der Adsorption gesetzt werden kann. Da die 
Menge des Adsorbens seiner Oberfläche proportional ist (HößBer: Phys. 


Chem. d. Zelle u. d. Gewebe, 8. 113), so entspricht = der Konzentration 


des adsorbierten Kôrpers in der Oberfläche des Adsorbens. 
Nach unseren experimentellen Befunden ist die Carboxylasewirksam- 
keit y bei einer Aldehydkonzentration c bestimmt durch die Gleichung: 
y=a.c 3 
1 , 2 Ton 
oder 774 - c# (wobei a ==. 
Hieraus ist zu entnehmen, daB die Carboxylaseaktivität der Konzen- 


tration des Aldehyds in der Carboxylase umgekehrt proportional ist. 
Nach FREUNDLICH (Z. physik. Chem. 57, 385, 1907) steht die Menge x 

eines adsorbierten Stoffes zu seiner Konzentration (c) in der folgenden 

Beziehung: 


1 
z=k-c" 
wobei k und n Konstanten sind. 

Liegt der adsorbierte Aldehyd in einer 1 mol. dieken Schicht über der 
Carboxylase, so ist seine Wirkung E bestimmt durch das Produkt aus der 
Zahl der adsorbierten Aldehydmoleküle und der pro Molekül eingenom- 
menen Fläche F, somit 

E=2-F. 
Die vom Molekül eingenommene Fläche ist bestimmt durch das Mole- 


2 
kularvolumen (V,,)*, denn F ist proportional (V,,)*. Daher 
- 2 


E = 2(Vm)* . 
Setzt man für x den oben gefundenen Wert ein, so erhält man 


E=k-c" -(Vn). 
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Die Wirkung des Acetaldehyds entspricht also 


2 2 
Eı = a’ - c° - (V1). 
Diejenige des Formaldehyds 
1 2 
Es =a" - 02° - (Vms)*. 

Um die Carboxylasetätigkeit auf den Halbwert herabzusetzen, bedarf 
es beim Acetaldehyd einer Konzentration von ungefähr 0,1%, beim For- 
maldehyd einer solchen von 0,145%. 

Setzt man diese Werte in die obigen Gleichungen, so wird 


Eı = E,, daher auch 


*- Wma)? =a" - 6. Um)’. 


a’: C1 
Die Zahlenwerte fiir die Konzentrationen und fiir die Molekular- 
volumina eingesetzt ergibt: 
a’- 0,316 - 15 = a”: 0,38 - 10,5 
a! _ 038-105 
a” “0316.15 — 984. 


Der experimentell festgestellte Wert für 5 war 0,80 und stimmte 


somit mit dem theoretisch zu erwartenden Wert wohl überein. Es ist 
hieraus ersichtlich, daß die Bindung des Acet- und des Formaldehyds 
an die Carboxylase den Gesetzen der Adsorption folgt. Das erklärt 
auch die Tatsache ihrer leichten Lösungsmöglichkeit: Bereits ein unter 
30° vollzogenes Abdampfen des Aldehyds hebt ja die Verbindung wieder 
auf, die Carboxylase erhält ihre unverminderte Aktivität wieder zurück. 
Das Ausmaß der Aldehydbindung steht offenbar in direkter Abhängig- 
keit von der Aldehydkonzentration, wie das für Adsorptionsbindungen 
allgemein der Fall ist. 


Die Carboxylasewirkung in ihrer Abhängigkeit von der Temperatur und 
der H:-Konzentration. 

Der Einfluß eines bestimmten Faktors auf den Ablauf eines Vor- 
ganges kann natürlich nur dann erfaßt werden, wenn alle übrigen 
wirksamen Faktoren während des Versuchs konstant gehalten werden. 
Schwierig wird es diese Bedingungen dann zu erfüllen, wenn sich ein 
wirksamer Faktor als Folge der ablaufenden Reaktion ändert. Wir 
haben bereits erwähnt, daß zur Verhinderung unerwünschter Aldehyd- 
hemmungen nur relativ kleine Umsetzungen gemessen werden dürfen, 
so daß der Aldehydgehalt niemals über eine oben beschriebene 
kritische Konzentration hinausgehen darf. Weiterhin kann aber auch 
das beim Pyruvinatzerfall entstehende Kaliumbicarbonat eine störende 
Reaktionsänderung in der Gärlösung hervorrufen, da im allgemeinen die 
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Pufferungskapazitat der Lésung nicht ausreichen wird, um derartige Re- 
aktionsstöße vollkommen abzubremsen. Die durch das KHCO, bedingte 
Reaktionsänderung wird um so größer sein, je höher der Umsatz ist und 
um so weiter die Reaktion des Gäransatzes von dem des entstehenden 
KHCO, entfernt liegt, wie aus der folgenden Tabelle zu ersehen ist: 







































Tabelle 21. 
Versuchstemperatur in ° anfänglicher py Py, am Schluß des Versuchs 
20 6,3 
25 5,5 6,3 
30 5,5 6,35 
35 5,5 6,57 
40 5,5 6,65 


Die Reaktionsänderung ist hier ziemlich groß, sie fällt indes relativ 
wenig ins Gewicht, da — wie später zu zeigen sein wird — in einem mitt- 
leren Temperaturbereich die Carboxylasewirkung zwischen p, 5,5 und 
Pa 6,5 ein breites flaches Optimum besitzt. 

Erwartungsgemäß sind die Reaktionsschwankungen bei einem p, von 
7 wesentlich geringer, selbst bei relativ langer Versuchsdauer und erheb- 
lichen Umsätzen (Temperatur = 30°): 


Tabelle 22. 
Versuchsdauer in Min. Py am Schluß des Versuchs 
12 7,0 
24 7,0 
36 7,0 
60 7,05 
90 7,15 


Eine stérende Auswirkung der Aldehydwirkung konnte naturgemäB 
nicht bei allen Temperaturen vollkommen ausgeschlossen werden. 
Immerhin gelang es, sie auf ein erträgliches MaB herabzudrücken. 

Die folgende Tabelle gibt die in aufeinanderfolgenden Versuchszeiten 
ermittelten CO,-Werte bei verschiedenen Temperaturen wieder. Die 
Größe und das zeitliche Einsetzen des Wirkungsabfalls zeigt die Grenzen 
der in dieser Beziehung zulässigen Versuchszeiten (p, 5,5): 





Tabelle 23. 
Temperatur 20° Temperatur 35° 
Versuchsdauer 1 g Hefe Versuchsdauer 1 g Hefe 
in Min. CO; pro Seande in Min. CO: Pro Stunde 

20 251 15 1000 

40 241 30 870 

160 115 45 660 

180 128 75 580 

105 440 

120 440 


135 
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Eine Interpolation ergibt, daB der Gärabfall bei 35° in der 1.—15. Min. 
hôchstens 6—7% beträgt. Wahrscheinlich ist er wesentlich geringer, da 
der Acetaldehyd erst von einer nach 12 Min. erreichten Konzentration 
ab zu hemmen beginnt. Um die Wirkung einer im Verlauf des Versuchs 
eintretenden Konzentrationsänderung auszuschlieBen, wurde stets ein 
Überschuß an Pyruvinat zugesetzt. 

Für 0,1 g Hefe ergaben sich bei 35° und 12 Min. Versuchsdauer die 
folgenden Beziehungen zwischen Pyruvinatkonzentration und CO,-Pro- 
duktion (p, 5,5): 


Tabelle 24. 
. Anfangskonzen- CO,-Produktion Anfangskonzen- CO,-Produktion 
tration an in mg tration an in mg 
Pyruvinat in % Pyruvinat in % 
0,18 20,6 0,043 14,0 
0,126 20,6 0,021 12,3 
0,088 20,6 0,010 9 
0,062 20,6 0,007 6 





Die Konzentration an Pyruvinat konnte also ohne Verminderung der 
Gärleistung des verwendeten Fermentmaterials bis auf ein Drittel ver- 
mindert werden. 

So darf angenommen werden, daB innerhalb der angewandten Ver- 
suchszeit und unter Zusatz der angegebenen Puffergemische der Gär- 
ablauf nicht durch unkontrollierte Faktoren beeinfluBt wurde, vielmehr 
stellt die jeweilige GärgrôBe eine Funktion der einen untersuchten Va- 
riabeln dar. In kurz dauernden Versuchen (12 Min.) wurden die folgenden 
Ergebnisse erzielt, welche ein hinreichend klares Bild über die Abhängig- 
keit der Pyruvinatgärung von Temperatur und Reaktion des Milieus 
geben (CO, pro 1g Hefe und 1 Std. Garzeit). 








Tabelle 25. 
Temperatur Pu 4,75 Pa 5,0 Pu 5,5 Pa 6,5 Du 7,0 Pa 7,5 
in ® CO; In mg | CO; in mg CO; in mg CO; in mg CO; in mg | CO, in mg 
0 44,0 33 61 104 148 77 
5 55 55 121 126 170 87 
10 60 99 182 170 214 101 
15 60 143 215 236 286 134 
20 94 182 308 335 396 320 
25 121 322 440 445 429 375 
30 138 444 555 610 605 379 
35 181 511 923 880 578 264 
40 99 509 1170 1020 489 248 
45 33 273 1060 880 171 121 
50 6 27 715 385 82 66 
55 0 0 463 126 55 60 
60 0 0 93 — 48 33 
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Diese Ergebnisse sind kurvenmäßig in die Abb.8—11 eingetragen. 
Aus dem Kurvenverlauf ergeben sich einige nicht uninteressante Schlüsse: 
1. Das p,-Optimum der Carboxylase ist praktisch wenigstens kein 
absolut feststehendes, es ändert sich vielmehr sehr weitgehend mit der 
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Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 9. Abhängigkeit der Brenztraubensäurevergärung von der H'-Konzentration und von der 
Temperatur. — Abb. 10. Abhängigkeit der B traubensä ergärung von der H'- Konzentration 





und von der Temperatur. 


Temperatur: zwischen 0 und 15° liegt das Optimum etwa beim Neutral- 
punkt; zwischen 20 und 30° ist ein breiter optimaler Bereich zwischen 
Pu 6 und p, 7 festzustellen, mit einem steilen Abfall nach der alkalischen, 
einem zunächst flacheren, dann aber auch rasch steiler werdenden Ab- 
fall nach der sauren Seite zu. Mit höheren Temperaturen wechselt das 
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Bild aufs neue: es bildet sich ein neues p,-Optimum bei 5,5 heraus. Die 
Kurven fallen nach der sauren Seite sehr rasch, nach der alkalischen bis 
Pa 6,5 zunächst langsam, aber mit steigender Temperatur immer rascher 
ab, d. h. die Temperaturkurven laufen mit zunehmender Temperaturhöhe 
immer steiler zum p,-Optimum von 5,5 an. Ein weiteres Verschieben 
des Optimums nach der sauren Seite hin konnte indessen bei keiner Tem- 
peratur beobachtet werden. 

Die von HäseLunn und Mitarbeitern (11,13) veröffentlichten p,- 
Kurven der Brenztraubensäurevergärung haben nur beschränkte Gültig- 
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Abb. 11. Abhängigkeit der Temperaturkardinalpunkte der B bensäurevergärung von der 











keit auf die angewandte Versuchstemperatur. Daher kommt ihnen auch 
nur eine sehr engbegrenzte biologische Auswertbarkeit zu. Eine ver- 
allgemeinerte Anwendung dieser Ergebnisse müßte zu schweren Irrtü- 
mern führen. Natürlich können auch wir nicht behaupten, alle, die Ab- 
hängigkeit der Gärgeschwindigkeit von der Wasserstoffionenkonzentra- 
tion berührenden Faktoren mit der Temperatur allein berücksichtigt zu 
haben. Immerhin geht aus HäissLunns Versuchen hervor, daß das Re- 
aktionsmilieu in dieser Beziehung sich in lebender und toter Hefe wenig 
unterscheidet. Eine größere Rolle könnte möglicherweise noch der Pyru- 
vinatkonzentration zufallen. Da wir jedoch über dieselbe in der Re- 
aktionsphase der lebenden Zelle nichts aussagen können, haben wir zu- 
nächst von entsprechenden Versuchen abgesehen. 
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2. Neben dem p,-Optimum verschieben sich mit der Temperatur auch 
die übrigen Kardinalpunkte. Es läBt sich feststellen, daB mit zunehmen- 
der Temperatur der wirksame p,-Bereich sich mehr und mehr einengt. 

3. Was nun die Abhängigkeit der Temperaturwirkung von der Re- 
aktion des Milieus betrifft, so gibt Abb. 11 einen klaren Einblick. Die 
breiteste wirksame Temperaturspanne besitzt das Ferment bei optimaler 
Wasserstoffionenkonzentration des Milieus. Je weiter sich die Reaktion 
vom Optimum entfernt, um so enger wird der wirksame Temperatur- 
bereich, und zwar erfolgt die Einengung nur von der Seite der hohen 
Temperaturen her. Daraus läßt sich der wichtige Schluß ableiten, daß 
bei niederen Temperaturen die Wasserstoffionenkonzentration für die 
Wirksamkeit der Carboxylase eine relativ untergeordnete Rolle spielt, 
während sie bei hoher Temperatur die Carboxylaseaktivität ungemein 
stark beeinflußt. Man könnte versucht sein, aus dem tatsächlichen Ver- 
halten der Pyruvinatgärung in der lebenden Zelle gegenüber Temperatur- 
änderungen umgekehrt auf die Reaktion des Carboxylasemilieus zu 
schließen, wenn es gelänge, den Zuckerabbau in der lebenden Zelle so zu 
steuern, daß die CO,-Produktion nicht mehr von einleitenden Zucker- 
spaltprozessen, sondern nur von der Carboxylasetätigkeit abhängig wäre, 
oder wenn es gelänge, die Brenztraubensäure in hinreichender Konzen- 
tration bei jeder Wasserstoffionenkonzentration an die Carboxylase in 
der Zelle heranzubringen. 

Um zu zeigen, wie weitgehend die Beziehungen zwischen Wasserstoff- 
ionenkonzentration und Carboxylasetätigkeit durch länger dauernde Ver- 
suche verwischt werden, mögen hier die Ergebnisse aus 100-Minuten- 
Versuchen angefügt werden. 

Ansatz: 0,1 g Trockenhefe, 20 com Phosphatpuffer, 10 ccm 0,43 mol. 
Kaliumpyruvinat. 

Tabelle 26. 





Temp. 20° 25° 30° 35° 40° 45° 50° 55° 60° 65° 





0 26,4 5,5 0 0 0 I 0 Br. r 0 
mg CO; | mg CO; | mg CO; | mg CO; | mg CO; | mg CO; | mg CO; | mg CO, | mg CO, | mg CO; 


4,65 54,7) 81,7| 118,7! 75 42 26 16 16 15 
5,00 | 108 | 141 | 220 239 | 221 | 118 9 5 0 
5,5 112 | 162 | 269 242 | 210 | 156 | 105 32 11 
6,5 112 | 140 | 246 226 | 211 | 133 63 16 0 
7,0 101 | 118 | 267 184 | 135 44 21 0 
7,2 119 | 109 | 210 84 33 16 0 0 
7,5 100 | 100 | 105 40 | .23 14 7 0 
8,0 33 34 34 12 0 0 0 0 
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Die Gärwerte sind hier pro 1 g Hefe und pro Stunde angegeben. Es 
ergibt sich ganz klar, wie stark die Pyruvinatgärung in den länger dau- 
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ernden Versuchen gehemmt war. Natürlich ist der Grad der Hemmung 
dort am stärksten, wo absolut die größte Menge Acetaldehyd gebildet 
worden ist, also bei den günstigen Temperaturen und optimaler H-- 
Konzentration. Die aus solchen Versuchen abgeleiteten Kurven, sind 
daher in ihren Optimalpunkten gedrückt, die Kurven sind verflacht, 
es kommen die Wirkungen von Temperatur und H--Konzentration nur 
sehr abgeschwächt heraus. 


Der Temperaturquotient der biologischen Brenztraubensäurespaltung. 

Der Verschiebung der optimalen Wasserstoffionenkonzentration der 
Carboxylasewirkung mit der Versuchstemperatur bringt es mit sich, daß 
die Temperaturquotienten zwischen einzelnen Temperaturspannen bei 
verschiedenem p, sehr stark in ihren Werten schwanken. Die folgende 
Tabelle gibt eine Übersicht über die Abhängigkeit der Temperaturquo- 
tienten von der H'-Konzentration. 
































Tabelle 27. 
Pu 4,75 5,0 5,5 6,6 7,0 7,5 
Temperatur 
in ® 
0—10 1,39 2,9 3,0 1,6 1,4 1,3 
10—20 1,6 1,9 LE 1,9 2,1 3,2 
20—30 1,6 2,5 1,8 2,0 1,6 1,2 
30--40 0,7 1,2 2,2 1,0 0,8 0,8 
40—50 ee 0,05 0,6 0,15 0,2 0,25 


Bemerkenswert an diesen Ergebnissen erscheint uns das Folgende: 

1. Im Gegensatz zu NEUBERG konnten wir auch bei Temperaturen 
unter 8° noch deutliche Carboxylasewirkungen feststellen. 

2. Es besteht eine gewisse Anstiegstendenz der Temperaturquotienten 
nach dem jeweiligen p,-Optimum hin. 

3. Im Hinblick auf die Abhängigkeit der Steuerung des Zuckerstoff- 
wechsels in den Crassulaceen von der Temperatur ist die Feststellung 
wichtig, daß die Temperaturquotienten zwischen 20 und 30° keine Be- 
sonderheiten aufweisen. In diesem Temperaturbereich vollzieht sich in 
den Crassulaceen jene Umsteuerung des Zuckerabbaus vom Endprodukt 
Äpfelsäure zur vollständigen Verbrennung zu CO, und Wasser. Eine da- 
bei möglicherweise erfolgende Carboxylaseaktivierung wird also offen- 
sichtlich nicht direkt von der Temperatur induziert. Wenn also bei 
niedrigen Temperaturen im Zuckerstoffwechsel der Crassulaceen die Carb- 
oxylaseaktivität nicht oder nur schwach in Erscheinung tritt, so muß sie 
durch andere Ursachen z.B. eine Verschiebung im Verhältnis der Aktivi- 
täten der zuckerspaltenden und decarboxylierenden Fermente bedingt 
sein. Wir haben in der Anhäufung von Acetaldehyd bereits einen in 











732 K. Wetzel: 


dieser Richtung wirkenden Faktor kennen gelernt. Auf bestimmte Vor- 
stellungen über die näheren Zusammenhänge dieser Erscheinungen sind 
wir bereits in einer früheren Mitteilung eingegangen (WETzeL u. Rvu- 
LAND, 34). 


Fermentschädigungen in Abhängigkeit von Zeit, Temperatur 
und Wasserstoffionenkonzentration. 

Die nachstehenden Ausführungen betreffen rein methodische Fragen, 
die jedoch für eine einwandfreie Versuchsanstellung zum Studium der 
Kinetik der Carboxylasewirkung nicht unwesentlich sind. 

Wir haben bereits weiter oben darauf hingewiesen, daß bei länger an- 
dauernden Versuchen der beobachtete Gärrückgang größer ist als nach 
der vorliegenden Aldehydkonzentration zu erwarten wäre, daß also ein 
zweiter Faktor im Verlaufe längerer Versuchszeiten die Fermentaktivität 
herabsetzt. Diese Minderung der Fermentwirkung erwies sich, wie ge- 
zeigt werden wird, im Gegensatz zu derjenigen durch den Acetaldehyd 
bedingten als irreversibel. Auch steht diese Hemmung in keinem direk- 
ten Zusammenhang mit Gärerscheinungen, sondern beruht offensicht- 
lich auf autolytischen Vorgängen, soweit relativ niedere Temperaturen 
in Frage kommen. Die Schädigungen bei höheren Temperaturen dagegen 
scheinen hauptsächlich physikochemischer Natur zu sein. Wir haben 
zunächst eine Trennung der beiden ursächlich verschiedenen Wirkungen 
nicht versucht. 

Um einen Überblick über das Ausmaß dieser Schädigungen zu ge- 
winnen, haben wir den Gäransatz vor Zugabe des Pyruvinats 1 Stunde 
bei bestimmter Temperatur und H'-Konzentration vorbehandelt und da- 
nach seine Wirksamkeit mit einer nicht vorbehandelten Kontrolle ver- 
glichen. Die nachfolgende Gärzeit betrug in allen Fällen 12 Min. Die 
folgende Tabelle 28 gibt die Ergebnisse dieser Versuchsreihe wieder: 


Tabelle 28. 
4,75 5,0 5,5 6,5 7,0 7,5 
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A: Ansatz ohne Vorbehandlung. B: Ansatz mit Istiindiger Vor- 
behandlung. 

Zunächst ist sehr auffällig, daß der Schädigungsgrad vom p, ab- 
hangig ist: Bei 20° ist eine Schädigung nur in den relativ stark sauren 
und im alkalichen Gebiet erkennbar. Mit zunehmender Temperatur 
greift das Schädigungsgebiet von der sauren und von der alkalischen 
Seite immer weiter herein. Bei 30° schon ist nur noch der Ansatz mit 
Pa 5,5 völlig intakt; von 35° ab greift die Schädigung zwar auch auf 
diesen Bezirk über, jedoch bleibt dieser Bezirk bis zu den höchsten Tem- 
peraturen hinauf der am wenigsten geschädigte. Bezeichnet man als 
kritische Temperatur diejenige, bei welcher nach Istiindiger Vorbehand- 
lung die Gärkraft auf die Hälfte absinkt, so liegt diese bei den verschie- 
denen Reaktionen des Gärmediums folgendermaßen: 


Tabelle 29. 
Pa Temperatur in ° Pa Temperatur in ° 
4,75 31 6,5 39 
5,0 37 7,0 35,7 
5,5 39 7,5 unter 20 


Sucht man nach einer rein physiko-chemischen Erklärung dieses Tat- 
bestandes, so könnte man annehmen, daß Ferment und Träger Colloide 
mit verschiedenem isoelektrischen Punkt seien und daher bei verschie- 
dener H--Konzentration ihre höchste Empfindlichkeit besitzen, woraus 
sich die beobachtete Bifurkation der Schädigungskurve erklären ließe. 
In Anbetracht der Tatsache, daß auch relativ niedere Temperaturen, die 
wesentlich unter den Flockungstemperaturen von bekannteren Eiweiß- 
körpern liegen beilängerer Versuchszeit, bereits schädigen, darf man in- 
des annehmen, daß hierbei Ursachen physiologischer Art einwirken. Man 
wird hier an die Autolyseerscheinungen der Hefe denken, wie sie von HAHN 
u. GERET (29) und neuerdings von KLUYVER u. STRUYK (30) beschrieben 
worden sind. Danach scheint der Zymaseabbau die Wirkung einer En- 
dotryptase zu sein, deren p,-Optimum im alkalischen Gebiet bei p, 8 
liegt. Die im sauren Gebiet beobachtete erhöhte Fermentzerstörung 
könnte dann das Werk der weitverbreiteten Gewebsproteasen sein, deren 
Optimum ja im sauren Gebiet liegt, sofern hier nicht etwa eine peptische 
Wirkung vorliegt. Die Fermentstabilität der Carboxylase soll in einer 
späteren Untersuchung eingehender berücksichtigt werden. Um zu zeigen, 
daß es sich hierbei um Schädigungen irreversibler Natur handelt, haben 
wir die vorbehandelten Ansätze vor der Pyruvinatzugabe wieder auf 
eine unschädliche Temperatur zurückgebracht und nun ihre Gärkraft 
gemessen. Die Höhe der Gärtemperatur wurde vom p, abhängig ge- 
macht und so gewählt, daß sie während der Gärzeit keine Schädigung 
des Fermentes bedingte. 








b) 


c) 


d) 





K. Wetzel: 


Tabelle 30. 
Pu 5,5. 

Vorbehandlungs- u. Gär- co, 
temperatur in ° in mg 

35 671 
40 510 
45 286 
50 193 
55 48 
60 0 


Die Gärleistung des nicht vorgewärmten Ansatzes betrug bei 30° 511 mg CO,. 


Pu 6,5. 

Vorbehandlungs- u. Gär- CO, 

temperatur in ® in mg 
30 533 
35 660 
40 424 
45 121 
50 33 
55 0 
60 0 
des 


Pu 7,0. 
Vorbehandlungs- u. Gär- co, 
temperatur in © in mg 
30 429 
325 


Sas ss 
ccces 





Gartemperatur 30° 
CO, in mg 
600 


425 
272 
74 
27 
0 


Gartemperatur 25° 
CO, in mg 

446 

418 

358 

259 

111 

50 

0 


nicht vorbehandelten Ansatzes bei 25° 446 mg CO. 


Gartemperatur 25° 
456 


33 


Gärleistung des nicht vorbehandelten Ansatzes bei 25° 453 mg CO. 


Pu 7,5. 
Vorbehandlungs- u. Gar- co, 
temperatur in ° in mg 


121 
121 
22 


SHSKSERKSRS 


eoocoouan 


Auf Gartemperatur 30° 
u. py 5,5 zuriickgebracht 


CO, in mg 
269 


Gärleistung des nicht behandelten Ansatzes bei p, 5,5 30° und 511 mg CO». 
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Tabelle 30 (Fortsetzung). 


e) Pa 4,75. 
Vorbehandlungs- u. Gär- CO, Gartemperatur 20° 
temperatur in ° in mg CO, in mg 
20 55 55 
25 66 33 
30 82 22 
35 At 11 
40 0 0 
45 0 0 
50 0 0 
55 je 0 0 
60 0 0 


Gärleistung des nicht vorbehandelten Ansatzes bei 20? 94 mg CO,. 


Die Tabellen zeigen alle eindeutig, daß die Fermentschädigung durch 
die Vorbehandlung irreversibler Natur sind; das Zurückstellen der Tem- 
peratur auf unschädliche Bereiche stellt die urspüngliche Gärleistung 
nicht wieder her. 

Das Ferment ist bei einem p, von 5,5—6,5 am stabilsten, also im Be- 
reich seiner stärksten Wirkungsentfaltung. 

Die Wärme wirkt in doppelter Weise auf die Fermentaktivität ein, 
einerseits fördernd durch Beschleunigung des chemischen Gärprozesses, 
dann aber auch hemmend durch Beschleunigung autolytischer Prozesse 
und bei höheren Temperaturen wohl auch durch direkte Hitzeschädigung 
des Ferments. 

Neben den Wau.serstoffionen besitzen offenbar auch noch andere 
Ionen einen nicht unerheblichen Einfluß auf die Carboxylaseaktivität. 
So konnten wir regelmäßig beobachten, daß Citratpuffer einen spezifisch 
schädigenden Einfluß auf das Ferment ausübten, da bei gleicher H--Kon- 
zentration die CO,-Produktion aus citratgepufferten Ansätzen stets we- 
sentlich geringer war als aus den phosphatgepufferten Kontrollen. 


Tabelle 31. 

2stündige Vorbehandlung mit Phosphatpuffer p, 6, dann 10Min. 
auf Pyruvinat. . . . . . . . CO, = 18,2 mg 

” 9 » Citratpuffer px 6, dann 10 Min. 
SE EVER, np „ = 9,9, 

” ” » Phosphat + Citrat-p, 6, dann 
10 Min. auf Pyruvinat . . . . , = 10,2 ,, 

War das Citrat nur wahrend der Garzeit anwesend, so blieb seine 
Wirkung entsprechend geringer . ,, = 15,7 ,, 


Eine derart hemmende Wirkung entquellender Ionen auf die Aktivi- 
tät von Fermenten ist nichts Neues. So kennen wir eine entsprechende 
Wirkung des Oxalations auf die Zymase und des Fluorids auf den enzy- 
matisch induzierten Zerfall von Hexosephosphaten. Im allgemeinen aber 
hat sich die Carboxylase gerade gegenüber derartigen Ionenwirkungen 
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als relativ sehr stabil erwiesen, wie das vor kurzem auch in Bezug auf 
die Monohalogensäuren dargetan werden konnte (31). 

Was nun die Kinetik der von uns auch in Abwesenheit giftiger Ionen 
beobachteten autolytischen Fermentinaktivierung anbetrifft, so scheint 
diese selbst ein monomolekularer ProzeB zu sein. Zur Prüfung der Ab- 
hängigkeit der Inaktivierung von der Zeit wurden die folgenden Ansätze 
gemacht: 0,2 g Trockenhefe, 10 cem Phosphatpuffer p, 7,0 wurden zu- 
nächst verschiedene Zeiten einer Temperatur von 30° ausgesetzt, dann 
5 cem 0,375 mol. Kaliumpyruvinat zugegeben und 10 Min. bei 30° gären 
lassen. Mittels H,SO, wurde der Gärprozeß unterbrochen und die ge- 
bildete CO, in die Barytlauge übergetrieben. Es ergaben sich die folgen- 
den Gärwerte: 


Vorwärmezeit Ausgeschiedene Vorwärmezeit Ausgeschiedene 
in Min. CO, in mg in Min. CO, in mg 
0 17,16 180 9,57 
30 15,51 240 8,22 
60 13,86 360 5,99 
90 12,54 


Verläuft die Inaktivierung der Carboxylase monomolekular, so läßt 
sich die Inaktivierungskonstante einfach berechnen (vgl. OPPENHEIMER : 
Lehrbuch der Enzyme 1927, S. 99). 

Fällt die Anfangskonzentration der Carboxylase F in der Zeit ¢ auf 
den Wert F—y, so ist die Inaktivierungsgeschwindigkeit : 


d 
FA - WF —y); 
integriert F—y=Fe #4 
Für die Inaktivierungskonstante k, ergibt sich hieraus: 
„= | 
ome Jy 


Da, wie wir früher dargelegt haben, innerhalb der im Versuch ein- 
gehaltenen Grenzen unter sonst konstanten Bedingungen, die Ferment- 
wirkung der Fermentmenge direkt proportional ist, so kann an Stelle von 
F die CO,-Produktion des ungeschädigten Ferments, an Stelle von F-y 
die produzierte CO,-Menge des t Minuten der Autolyse ausgesetzten Prä- 
parats eingesetzt werden. 

Damit ergibt sich 

1 v 

k, = T -In % 

wo v die Anfangsproduktion an CO,, v, diejenige nach ¢ Min. Autolyse ist. 

Die Berechnung aus den vorn angegebenen CO,-Werten ergibt folgende 

Zahlen für k,: 

Fürt = 30 Min. ke = 0,00337 Für ¢ = 180 Min. ke = 0,00325 
» t= 60 ,, ke = 0,00317 » €==240 ,, ke = 0,00337 
» $= 90 » ke = 0,00352 » t= 360 ,, ke = 0,00360 
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Die Konstanz der k,-Werte zeigt, daß innerhalb der geprüften Zeit die 
Fermentinaktivierung tatsächlich dem Schema einer monomolekularen 
Reaktion folgt. 

Zusammenfassung. 

1. Der Wirkungsbereich der aus Hefe undSamen gewonnenen Carboxy- 
lasepräparate ist streng auf «-Ketosäuren beschränkt. Der von verschie- 
denen Forschern beobachtete Abbau anderer organischer Säuren durch 
Hefe wird nicht von der Carboxylase katalysiert. Im Gegensatz zu den 
übrigen a-Ketosauren steht die Mesoxalsäure, die von der Carboxylase 
nicht angegriffen wird. Sie verhindert vielmehr den carboxylatischen 
Abbau der Brenztraubensäure, so daß man an eine spezifische Ferment- 
giftwirkung dieser Säure denken muß. 

2. Aldehyde hemmen in einem von der Natur und der Konzentration 
des Aldehyds abhängigen Ausmaß die Carboxylasetätigkeit. Diese letz- 
tere ist der Wurzel aus der Aldehydkonzentration umgekehrt proportio- 
nal. Die von gleichen Konzentrationen bedingten Hemmungen des Acet- 
aldehyds und des Formaldehyds stehen im Verhältnis der Oberfläche ihrer 
Molekularvolumina. Diese kinetischen Befunde legen den Schluß nahe, daß 
der Aldehyd adsorptiv an die Carboxylase gebunden wird. Diese Aldehyd- 
bindung erfolgt mit großer Geschwindigkeit und ist reversibler Natur. 

3. Ein chemisch definiertes Paradigma besitzt die Carboxylaseaktivi- 
tät in der Wirkung des Anilins auf die Brenztraubensäure, ein Vorgang, 
der denselben Aldehydeinwirkungen unterworfen ist wie die Carboxylase. 

4. Aus der Tats-che, daß auch andere primäre Amine und zum Teil 
auch Aminosäuren dieselbe carboxylatische Wirkung besitzen, darf mit 
Wahrscheinlichkeit geschlossen werden, daß die reaktionsfähige Gruppe 
der Carboxylase eine NH,-Gruppe ist. 

5. Eswerden die möglichen Wirkungen derartiger Carboxylasehemmun- 
gen auf dieSteuerung desbiologischen Kohlehydratabbaus besondersin Zu- 
sammenhang mit der Entstehung organischer Pflanzensäuren besprochen. 

6. Neben Formaldehyd und Acetaldehyd hemmt auch Methylglyoxal 
die Carboxylasetätigkeit. In dieser Tatsache wird eine Erklärung für den 
auffallenden Befund gesehen, daß Hefe den Methylglyoxal nicht in Alko- 
hol und CO, zerlegen kann, sondern ihn nur zu Milchsäure umbildet. Die 
Möglichkeit, die Tätigkeit der sogenannten Ketonaldehydmutase als Aus- 
druck eines Spiels des decarboxylierenden und der oxydoreduktiven Fer- 
mente zu erklären, wird eingehend dargelegt. 

7. Infolge der Vernachlässigung der Aldehydwirkung auf die Carboxy- 
lase sind eine große Anzahl der bisherigen Untersuchungen über die 
Brenztraubensäurevergärung mit erheblichen Fehlern belastet. 

8. Derselbe Einwand muß gegen die vorliegenden Untersuchungen 
über den NEUBERG-Quotienten gemacht werden. Einerseits ist hier kaum 
jemals die volle carboxylatische Wirkung erfaßt worden, andererseits 
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ist auf die Induktionsaufhebung bei der Zuckergärung nicht genügend 
geachtet worden. 

9. Es wurde die Abhängigkeit der Carboxylasewirkung von der H:-- 
Konzentration und von der Temperatur unter Ausschaltung des Aldehyd- 
fehlers neu untersucht. Dabei ergab sich, daB beide Faktoren in wechsel- 
seitiger Beziehung stehen: die Cardinalpunkte der Temperaturwirkung 
andern sich mit der Reaktion und umgekehrt. 

10. Es wurde die autolytische Carboxylasezersetzung in ihrer Ab- 
hangigkeit von der Temperatur und der Reaktion bestimmt. Diese Fer- 
mentzersetzung folgt bei konstanter Reaktion und Temperatur den Ge- 
setzen einer monomolekularen Reaktion und ist irreversibler Natur. 
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ZUR AUFNAHME VON ZUCKER AUS HYPOTONISCHEN 
LOSUNGEN DURCH HELODEA. 
Von 
THEODOR WARNER 
(London). 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Oktober 1931.) 


Einleitung. 

Die folgenden Untersuchungen gingen von einem allgemeinen Assi- 
milationsproblem aus, dessen Bearbeitung, wie zunehmende metho- 
dische und das Material betreffende Schwierigkeiten zeigten, Einzel- 
studium spezieller Fragen nétig machte. Hier werden sozusagen als Vor- 
studie einige Befunde über die Aufnahme von Zucker aus hypotonischen 
Lösungen unter konstanten äußeren Bedingungen gegeben. Das Interesse 
war auf den Betrag des Zuckers, den die Pflanze jeweils aufnahm, gerich- 
tet, auf seine Umwandlungen und die mengenmäßige Bestimmung der 
Komponenten. Die prinzipiell unerläßliche Parallelbestimmung der 
Stärke in den Blättern und Stämmen der Helodea wurde undurchführbar 
wegen der äußerst geringen Menge von Stärke, die in den Sprossen von 
Helodea enthalten war. Für eine umfassendere Untersuchung ist also das 
hier gewählte Objekt undankbar; es wurde jedoch für die vorliegenden 
Untersuchungen beibehalten, weil es sich so bequem unter konstanten 
Bedingungen des Lichtes, der Temperatur und der Ernährung halten und 
aufziehen ließ. 

Abschnitt L 
Methodisches. 

Das Objekt aller vorliegenden Bestimmungen war Helodea sp., die in frischem 
Zustande aus Bassins des Botanischen Gartens in die Apparatur übertragen wurde. 
Diese umfaßte vier miteinander kommunizierende Schalen, in denen mittels einer 
Pumpe die Nährlösung in Zirkulation gehalten und mit Außenluft durchlüftet 
wurde. 

Die vier Schalen befanden sich in einem großen Wasserbad von konstanter 
Temperatur (in den Grenzen von 20,8—21,50 C). Zur Beleuchtung dienten 
100-Wattlampen. Das Tageslicht wurde durch Schwärzung der Schalenwände 
und Lampenüberzüge aus schwarzem Stoff ferngehalten. 

Die verwendete Nährlösung war denkbar einfach. 5 Liter des sehr kalk- 
haltigen Leitungswassers wurden mit 6 ccm einer 1%igen Magnesiumsulfatlösung 
und mit 12 cmm einer Lösung versetzt, die je 5% Kaliumnitrat und sekundäres 
Natriumphosphat enthielt. Diese 5 Liter Lösung erfüllten gerade das System und 
wurden durchschnittlich jeden dritten Tag gewechselt. Die hineingebrachten 











740 Tb. Warner: 


Pflanzen trieben sehr schnell aus und waren, wenn auch nicht so tiefgrün wie 
viele Freilandexemplare, von normaler, gesunder Farbe. 

Während der Versuche mit Zuckerlösungen -wurden die Pflanzen im gleichen 
Apparat den gleichen Bedingungen ausgesetzt. Die Zucker wurden in Leitungs- 
wasser gelöst; diesen Lösungen wurden dann die oben erwähnten Nährsalze zu- 
gefügt. Bei langwährenden Versuchen wurden die Zuckerlösungen nach 24 Stun- 
den erneuert. 

Extraktion und Bestimmung des Zuckers. 

Die Sprosse wurden — soweit nicht ausdrücklich anders bemerkt wird — 
intakt in die Zuckerlösung übertragen und dann gewaschen; darauf wurden 
Blätter und Stamm getrennt gewogen. Die zu den Analysen verarbeitete Pflan- 
zenmenge betrug im Durchschnitt 0,15 g Frischgewicht. Dieses Frischgewicht 
enthielt 10,7% Trockensubstanz, wenn die Trocknung bei 50° C für die Dauer von 
40 Stunden vorgenommen wurde. 

Der Zucker wurde mit siedendem Wasser extrahiert, nachdem das Material 
mit chemisch reinem Quarzsand zermahlen worden war. Der Rohextrakt wurde 
dann (siehe WARNER 1928) mit kolloidalem Eisenhydroxyd geklärt. Das Gesamt- 
volumen des gereinigten Extraktes wurde auf 50 ccm gebracht; 25 ccm dieser 
Lösung wurden mit 0,25 ccm konzentrierter Salzsäure versetzt und 15 Min. lang 
auf 70°C erwärmt. Die Neutralisierung wurde unter Benutzung von Phenol- 
phthalein als Indikator mit einer konzentrierten Lösung von Kaliumhydroxyd 
und verdünnter Essigsäure vorgenommen. Danach wurde auch dieser Anteil 
des Extraktes auf 50 ccm aufgefüllt. 

Die Bestimmung der Zucker erfolgte nach der HAGEDORN-JENSENschen Me- 
thode, die hier ausgezeichnete Dienste in der Bestimmung kleinster Zuckermengen 
leistete. Es wurden je 10 ccm der beiden Extraktarten — der invertierten und 
der nicht invertierten — in Präparatengläschen pipettiert und dann genau nach 
den HAGEDoRN-JENsEnschen Angaben mit Zusätzen versehen und weiter be- 
handelt. Für die Abbildungen und Tabellen wurde der Zuckergehalt berechnet, 
der in 0,1 g Frischgewicht enthalten war, und in Milligramm ausgedrückt. Diese 
Zahl in Milligramm gibt dann zugleich den Prozentgehalt. 

ich war, wie schon erwähnt, eine Parallelbestimmung der Stärke 
geplant. Obwohl eine außerordentlich empfindliche und genaue kolorimetrische 
Mikrobestimmung ausgearbeitet wurde (die anderwärts veröffentlicht werden 
wird), scheiterte der Versuch, weil das zur Verarbeitung gelangende Frischgewicht 
zu geringe Mengen von Stärke enthielt. Diese Bestimmungen werden an einem 
anderen Objekt nachgeholt werden. Auch Versuche mit Zählung der. Stärke- 
körner im intakten Blatt nach vorhergehender Anfärbung mit Jodjodkali er- 
wiesen sich als fruchtlos. 


Einfluß der Kulturbedingungen auf den Zuckergehalt der Sprosse 

von Helodea. 

Wurden Sprosse von Helodea, wie im experimentellen Teil beschrie- 
ben, aus dem Freien in die Schalen der Apparatur übertragen, so ließ sich 
feststellen, daß der Wechsel der Lebensbedingungen einen starken Ein- 
fluß auf den Zuckergehalt der Pflanzen ausübte. Abb. 1 (S. 741) gibt 
einen Fall wieder, in dem die Konzentrationen des reduzierenden und des 
Gesamtzuckers der Blätter vom Moment der Einbringung der Pflanzen 
in die Nährlösung bestimmt wurden. Dieser Fall ist herausgegriffen wor- 
den aus einer Zahl gleichsinnig verlaufener Versuchsreihen. Es wurden je 
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zwei Versuche an den angegebenen Tagen gemacht; in der Abb. 1, die die 
Versuchsresultate wiedergibt, sind alle hohen und niedrigen Resultate 
miteinander verbunden worden. 

Die Bestimmungen begannen am 11. II. mit Freilandmaterial; Proben 
desselben wurden sofort analysiert. Diese Analyse ergab, daß die Blätter 
beim Einbringen in die Kulturlösung etwa 0,725 mg Gesamtzucker und 
etwa 0,220 mg reduzierenden Zucker pro 0,1 g Frischgewicht enthielten. 
Nach Ablauf von 24 Stunden zeigt sich ein leichter, nach Ablauf von 
48 Stunden jedoch ein sehr beträchtlicher Abfall im Zuckergehalt. Von 
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Abb. 1. Einfluß der Kulturbedingungen auf den Zuckergehalt der Blätter von Helodea. Auf 

der Abszisse sind die Analysentage, auf der Ordinate der Zuckergehalt in Milligrammen pro 0,1 g 

Blattfrischgewicht abgetragen. Die oberen Kurven in der Abb. geben den Gesamtzuckergehalt, 
die unteren Kurven den Gehalt an reduzierenden Zuckern wieder. 
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diesem Tiefpunkt (Eintragung vom 13. II. in Abb. 1) vollzieht sich dann 
während der folgenu:n 6 Tage ein stetiger Aufstieg, der den Zuckergehalt 
der Blätter ungefähr zu den Ausgangswerten zurückführt. Die Analysen 
wurden dann während der folgenden 2 Wochen fortgesetzt; es zeigte sich, 
daß die am 19. II. erreichte Zuckerkonzentration sich nicht mehr wesent- 
lich verändert. Die meisten der im Laufe der Untersuchungen in die 
Nährlösung eingetragenen Materialproben enthielten im Endzustand 
etwa 0,8 mg Gesamtzucker pro 0,1 g Frischgewicht. Im Frühjahr fanden 
sich jedoch auch Serien, die weniger, aber doch eine konstante Menge 
Zucker enthielten. Die Unterschiede müssen demnach konstitutionell 
bedingt sein; die Nährlösung hat nur einen regulierenden Einfluß auf den 
Zuckergehalt. 
Abschnitt II. 
Die Versuche. 

Die überwiegende Mehrheit der Versuche wurde mit Lösungen von 
5% Glukose oder Saccharose vorgenommen. Diese Konzentration war 
hypotonisch und bewirkte eine analytisch faßbare Erhöhung des Zucker- 
gehaltes der Pflanzen schon nach kürzerer Zeit. Hypertonische Lösungen 
schädigten das Objekt sehr schnell ; die Versuche mit ihnen wurden daher 
bald aufgegeben. 
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1. Die Versuche mit 5%iger Glukoselösung. 

In dieser Versuchsreihe wurden Sprosse von Helodea verschieden 
lange Zeiten (3—72 Stunden lang) in 5%ige Lösung von Glukose ge- 
bracht. In Abb. 2 sind die Ergebnisse dieser Versuche graphisch wieder- 
gegeben; die Zeiten des Aufenthaltes der Pflanzen in der Zuckerlösung 
sind auf der Abszisse, die Zunahme des Zuckergehaltes in Prozenten des 
normalen Gehaltes auf der Ordinate übertragen. Der ,, normale‘ 
Zuckergehalt wurde zu gleicher Zeit bestimmt. 

a) Blätter. 

Abb. 2a zeigt, daß die Aufnahme von Zucker in die Blätter in ihrem 
Endresultat nicht sehr erheblich ist. Obwohl ein Monosaccharid zuge- 
führt wird, ist die Zunahme der Disaccharide prozentual größer als die 
Zunahme der Monosaccharide. Die Kondensierung des aufgenommenen 
Monosaccharids zu Disaccharid ist also sehr beträchtlich. Gewiß liegt 
die Kurve für den Disaccharidegehalt nicht sehr erheblich höher als 
diejenige für Monosaccharide. Aber wenn wir in Betracht ziehen, 
daß jeder Punkt der Kurve einen Mittelwert aus mehreren Einzelwer- 
ten darstellt, und daß die Kurve für die Disaccharide von 14 Stun- 
den an deutlich über der Kurve der Monosaccharide liegt, so ist dem 
Resultat — für das spezielle Objekt — genügende Sicherheit zuzu- 
sprechen. Die Versuche mit 3stündigem Verweilen der Pflanzen in der 

erzielten gar keine Erhöhung des Zuckergehaltes und 
wurden deshalb nicht in der Kurve verzeichnet. Erst nach 6stündigem 
Verweilen der Pflanzen in 5%iger Glukoselösung ist eine meßbare Er- 
höhung des Zuckergehaltes um rund 20% des normalen Gehaltes zu ver- 
zeichnen. Von dort steigen die drei Kurven — für Gesamtzucker, Mono- 
und Disaccharidgehalt — langsam bis zu einem Maximum, das bei 
48stündigem Verweilen der Pflanzen in Zuckerlösung erreicht wurde. 
Von dort fallen alle Kurven gleichmäßig auf die nach 72 Stunden Ver- 
suchsdauer erreichten Werte ab. 


b) Stamm. 

Im Stamm fanden sich völlig verschiedene Verhältnisse. Sehr aus- 
gesprochen ist die Zunahme der Monosaccharide (Abb. 2 b); sie beträgt 
nach 48 Stunden Versuchsdauer 254% des normalen Gehaltes der Pflan- 
zen an Monosacchariden. (Vereinzelte Fälle gaben noch höhere Maxima 
und auch schon nach 24 Stunden Versuchsdauer.) Dementsprechend 
steigt die Kurve für die Zunahme des Gesamtzuckergehaltes sehr steil an. 
Sie erreicht nach 48 Stunden Versuchsdauer 126% ; dann fällt sie wie alle 
anderen Kurven langsam ab. Tief liegt die Kurve für die Zunahme der 
Disaccharide; sie überschreitet nicht 60% ; ihr Maximum liegt hier also 
um 40% tiefer als in den Blättern. 
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Es wird deutlich, wenn wir die Verhältnisse in Stamm und Blattern 
vergleichen, daB die Überführung von Monosaccharid in Disaccharid 
nicht durch die Menge des bereits aufgenommenen Monosaccharids, 
sondern durch die besonderen enzymatischen Fahigkeiten von Blatt und 
Stamm bestimmt wird, ohne Riicksicht auf den absoluten Betrag an 
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Abb. 2. Die Aufnahme von Zucker bei Darbietung von 5%iger Glukoselösung. Die Zeiten des 
Aufenthaltes der Pflanzen in der Zuckerlüsung sind auf der Abssiese, die Zunahme des Zucker- 








gehaltes in Prozenten des normalen Gehaltes auf der Ordinat getrag Abb. 2a: Zucker- 
gehalt der Blätter. Abb. 2b: Zuckergehalt des Stammes. o o Kurve der Monosaccharide, 
—-—- Kurve der Disaccharide, X - - --- X Kurve des Gesamtgehaltes. 


Monosen. Dieser Punkt gewinnt besondere Bedeutung fiir die Be- 
sprechung der Resultate mit Zuführung von Rohrzucker. 

Es muB dahingestellt bleiben, ob Herabsetzung der Durchlässigkeit 
für den eindringenden Zucker oder erhöhte Atmung oder irgendein an- 
derer Faktor für den gleichsinnigen Abfall aller Kurven in Abb. 2 a und b 
verantwortlich zu machen ist. An Schädigung der Zellen durch den 
langen Aufenthalt in der Zuckerlösung möchte ich nicht glauben, da ich 

Planta Bd. 15. 49 
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Abb. 3. Die Aufnahme von Zucker bei Darbietung von 
5% iger Rohrzuckerlösung. Abb. 3a: Zuckergehalt der 
Blätter, Abb. 3b: Zuckergehalt des Stammes. Weitere 
Erklärung s. in Abb. 2. 
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mehrmals Pflanzen aus der Zuckerlösung in die normale Nährlösung zu- 
rückversetzt habe und sie dann lebensfähig fand. 


2. Die Versuche mit 5%iger Rohrzuckerlösung. 
Im Vergleich mit den oben geschilderten Versuchen zeigen die folgen- 
den mit 5%iger Rohzuckerlösung auffallende Abweichungen Abb. 3 gibt 


die Resultate in graphischer 
Darstellung wieder. 


a) Blätter. 

Die Kurve der Monosac- 
charide liegt (Abb. 3a), wenn 
nicht sehr ausgesprochen, 
doch deutlich höher als die 
für die Zunahme der Disac- 
charide. Vergleichen wir die- 
ses Resultat mit dem in Ab- 
bild. 2a, so zeigt sich, daß in 
den Blättern hier die Um- 
wandlungsform des Zuckers 
prozentualstärkereZunahme 
erfährt, als die dargebotene 
Zuckerform. Die Zunahme 
des Gesamtzuckers ist bei Zu- 
führung von Rohrzucker et- 
was höher. 


b) Stamm. 


Der Stamm zeigt über- 
raschenderweise die stärkste 
Zunahme im Monosaccharid- 
gehalt ; nach 66 Stunden Ver- 
suchsdauer fand sich als 
Maximum eine Zunahme der 
Monosaccharide um etwa 
284%. Der Gesamtzucker- 
gehalt steigt entsprechend 
stark an auf 150% in Maxi- 
mum. Auch hier im Stamm 


überwiegt bei Zuführung von Rohrzucker die umgewandelte Zuckerform 
gegenüber der dargebotenen; denn der Disaccharidgehalt nimmt nur 
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8. Die Anteile der Mono- und Disaccharide am aufgenommenen Zucker 
in Gewichtsprozenten desselben ausgedriickt. 

In den obigen Abschnitten ist dargelegt worden, um wieviel die je- 
weiligen Gehalte an Mono- und Disacchariden in Blatt und Stamm sich 
prozentual vermehren, wenn 5%ige Lösungen von Glukose und Rohr- 
zucker dargeboten werden. Die Abb. 2 und 3 geben aber noch keine ge- 
nügende Einsicht in die eigentümlichen Vorgänge, die sich in den Blät- 
tern und Stämmen der Helodea während der Zuckeraufnahme abspielen. 
Diese werden erst klar, wenn wir berechnen, wieviel prozentual von dem 
jeweils gesamten, aus der dargebotenen Lösung aufgenommenen Zucker 
im jeweiligen Endzustand als Mono- und Disaccharid vorgefunden wird. 

In Abb. 4 und Tabelle 1 ist dargestellt worden, wie Mono- und Di- 
saccharide sich prozentual am Gesamtzuckergehalt von beliebig heraus- 
gegriffenen Kontrollanalysen beteiligen. Auf der Abszisse ist die Ver- 
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Alle vier Kurven zeigen einen Abb.4. Die Anteile der Mono- und Disaccharide am 

A Gesamtzuckergehalt, in Gewichtsprozenten desselben 
ruhigen Verlauf, was besagt, „usgeärückt, in normalen Pflanzen. Auf der Ordinate 
daß das Verhältnis zwischen ind die Gewichtsprozente, auf der Abszisse die Ver- 


Mono- und Disacchariden sehr Die dunes Kurven. Veriehen sich auf die Blätter, die 
konstant ist, selbst dann, wenn GR ungenegenen ont die Gimme. 

der Gesamtzuckergehalt einiger Materialserien, wie schon im methodi- 
schen Teil erwähnt wurde, erheblich niedriger ist als in den meisten Fällen 
(siehe Tabelle 1). Die Anordnung der Kurven in der Abb. 4 ist wichtig: 
Zu oberst haben wir mit stärkstem Anteil den Disaccharidgehalt der Blät- 
ter, dann den der Stämme; darauf folgt tiefer der Monosaccharidgehalt 
der Stämme und zutiefst derjenige der Blätter. 

Berechnen wir nun aus den Versuchsdaten, die den Abbildungen 2 
und 3 zugrunde lagen, die prozentualen Anteile der Mono- bzw. Disac- 
charide am aufgenommenen Zucker, und tragen wir diese Anteile auf der 
Ordinate wb, auf der Abszisse aber, wie in den Abb. 2 und 3, die Ver- 
suchsdauer, so resultiert in der Abb. 5 eine schlagende Ähnlichkeit mit 
der Abb. 4. Aus dem Vergleich der Abb. 4 und 5 läßt sich folgern: Die 
Zellen der Helodea erlauben keine Aufhäufung irgendeiner Zuckerart. 
Im Blatt wird der aufgenommene Zucker, gleichviel, ob Glukose oder 
Rohrzucker dargeboten wird, in demselben Verhältnis von Mono- und 
Disaccharid verteilt, wie es unter normalen Bedingungen geschieht. Im 
Stamm wird dieses Verhältnis zwischen Mono- und Disacchariden merk- 
würdigerweise umgedreht, wenn wir Glukose darbieten; bei Zufuhr von 
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Tabelle 1. Anteile der Mono- und Disaccharide am Gesamtzuckergehalt normaler 

Pflanzen von Helodea, ausgedriickt in Milligramm pro 0,1 g Frischgewicht der 
analysierten Substanz und Gewichtsp ten des Gesamtzuckergehaltes 











(siehe Abb. 4). 
Versuchs- Beduzierender 6 PR Nicht ne 
57 Blatter 0,204 mg 0,686 mg 0,482 mg 
29,7% 100% 70,3% 
Stamm 0,106 mg 0,340 mg 0,234 mg 
31,2% 100% 68,8% 
109 Blatter 0,171 mg 0,679 mg 0,508 mg 
25,2% 100% 74,8% 
Stamm 0,107 mg 0,359 mg 0,253 mg 
29,8% 100% 70,2% 
110 Blatter 0,235 mg 0,873 mg 0,638 mg 
26,9% 100% 73,1% 
Stamm 0,209 mg 0,499 mg 0,290 mg 
41,9% 100% 58,1% 
101 Blatter 0,192 mg 0,654 mg 0,462 mg 
29,4% 100% 70,6% 
Stamm 0,137 mg 0,367 mg 0,230 mg 
37,2% 100% 62,7% 
114 Blatter 0,223 mg 0,754 mg 0,532 mg 
29,5% 100% 70,5% 
Stamm 0,205 mg 0,564 mg 0,359 mg 
36,3% 100% 63,7% 
115 Blatter 0,252 mg 0,817 mg 0,565 mg 
30,8% 100% 69,2% 
Stamm 0,205 mg 0,532 mg 0,328 mg 
38,4% 100% 61,6% 














Rohrzucker nähern sich die Kurven für den Mono- und den Disaccharid- 
gehalt des Stammes. Eine weitere wichtige Folgerung ergibt sich bei der 
Betrachtung der Abb. 5, 2 und 3. Jede Erhéhung des Gesamtzuckers, 
auch schon eine solche geringe von etwa 20% (Abb. 2 und 3) nach 6stiin- 
digem Aufenthalt der Pflanzen in der Zuckerlésung, wird sofort in dem 
mehr oder weniger konstanten Verhältnis auf Mono- und Disaccharide 
verteilt. Diese wohl enzymatische Regulation setzt also nicht erst nach 
Aufhäufung beträchtlicher Zuckermengen in der Zelle ein, sondern schon 
bei geringen ,,Stérungen“ des Zuckergleichgewichtes in der Zelle. 

Jetzt wird verständlich, daß bei Darbietung von 5%iger Rohrzucker- 
lösung (Abb. 3) die Inversion außerordentlich groß ist, so daß in Blättern 
und Stämmen, wie schon geschildert, die Monosaccharide am stärksten 
zunehmen. Blickt man auf die Abb. 2b und 3b, so erhält man den Ein- 
druck, daß die Helodea-Zelle des Starnmes, nicht aber der Blätter, zu 
einer beträchtlichen Inversion dargebotenen Disaccharids imstande ist, 
nicht aber zu einer entsprechend großen Kondensierung dargebotenen 
Monosaccharids, Erst die oben erläuterte Beziehung der Abb. 2 und 3 
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auf die Abb. 5a und b bringt das Verhalten der Blatter und Stamme in 
eine Linie. Daher ware es meines Erachtens ein Fehlschlu8, anzunehmen, 
daB die Helodea-Zelle den Weg von Disaccharid zu Monosaccharid leich- 
ter gehe als den umgekehrten. Es war allerdings einer der leitenden Ge- 
danken bei den oben 
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Abb. 5. Die Anteile der Mono- und Disaccharide am aufge- 
nommenen Zucker, in Gewichtsprozenten desselben ausge- 
drückt. Abb. 5a: bei Darbietung von 5%iger Glukoselösung. 
Abb. 5b: bei Darbietung von 5% iger Rohrzuckerlôsung. Auf 
der Ordinate sind die Gewichtsprozente, auf der Abszisse die 
Zeiten des Aufenthaltes der Pflanzen in den Zuckerlösungen 
abgetragen. Dünn ausgezogene Kurven beziehen sich auf die 
Blätter, dick ausgezogene auf die Stämme. 


in dem studierten “bjekt 
der Behauptung des in der normalen assimilierenden Pflanze vorhan- 
denen Gleichgewichtszustandes der einzelnen Zuckerkomponenten dienst- 
bar gemacht. 
4. Einfluß der Verdunkelung auf den Zuckergehalt der Sprosse 
von Helodea. 

Es wurde versucht, im Hinblick auf noch zu erwähnende Versuche, 
den Einfluß der Verdunkelung auf normal ernährte Pflanzen von Helodea 
quantitativ zu bestimmen. Die Sprosse von Helodea wurden in-ein ge- 
räumiges, außen tief geschwärztes Gefäß gebracht, das dieselbe Nähr- 
lösung enthielt, wie im methodischen Teil angegeben worden ist, und sich 
in dem gebräuchlichen Wasserbad von gleichmäßiger Temperatur be- 
fand. Die Abb. 6a und b geben das Resultat einer Reihe solcher Ver- 
suche wieder. In den Blättern geht der Gehalt an Disacchariden binnen 
72 Stunden auf 27% des Normalwertes zurück. Der Gehalt an Mono- 
sacchariden dagegen erhöht sich schon nach 24 Stunden Verdunkelung 
um 20%! Diese Vermehrung ist auch noch nach 72 Stunden Verdunke- 
lung vorhanden. 

Der Stamm (Abb. 6b) zeigt eine gleichmäßige Abnahme der Mono- 
und Disaccharide. Der Gesamtzucker in Blatt und Stamm nimmt, von 
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kleinen Schwankungen abgesehen, ebenfalls gleichmäßig ab: Im Blatt ist 
er nach 72 Stunden Verdunkelung auf 48%, im Stamm auf 60,4% ge- 
sunken. Berechnet man die prozentualen Anteile der Mono- und Di- 
saccharide an dem nach 24, 48 und 

ad 72stündiger Verdunkelung verblei- 

benden Rest von Gesamtzucker, so 
resultiert Abb. 7. Auf der Abszisse 
sind wie in Abb. 5 die Zeiten der Ver- 








suchsdauer hier der Dauer der Ver- 








.6. Einfluß der Verdunkelung auf den Zuckergehalt normaler Sprosse von Helodea (s. Text, 
. . Abb. 6a: Zuckergehalt der Blätter, Abb. 6b: Zuckergehalt des Stammes. Auf der Ordinate 
Ab- bzw. Zunahme des Zuckergehaltes, auf der Abszisse die Dauer der Verdunkelung ab. 
ns worden. Die Veränderungen des Zuckergehaltes sind, von dem mit 100% bezeichneten 
Gehalt von Kontrollpflanzen u in Prozenten der Ab- bzw. Zunahme berechnet worden. 
Kurvenzeichen wie in Abb. 2. 


dunkelung, auf der Ordinate die Anteile in Prozenten abgetragen. Aus 
der Abb. 7 läßt sich ersehen, daß mit längerer Verdunkelung keine we- 
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Anteile der Mono- und Disaccharide an dem nach 24-, 48- und 72-stündiger Verdunkelung 


Abb. 7 

verbleibenden Rest von Gesamtzucker (s. Abb. 6). Auf der Ordinate sind die Gewichtsprozente 

der Anteile” auf der Abszisse die Zeiten der Verdunkelung abgetragen worden. Die dünn aus- 
gezogenen Kurven bezieben sich auf die Blätter, die dick ausgezogenen auf die Stämme. 


sentliche Veränderung im Gleichgewichtszustande der einzelnen Kom- 
ponenten verursacht wird; das nach 24stündiger Verdunkelung erreichte 


Verhältnis der Anteile von Mono- und Disaccharid bleibt im großen und 
ganzen auch bis zu 72 Stunden Verdunkelung erhalten. 


5. Der Einfluß von Licht und Dunkel auf die Aufnahme von Zucker 
aus der Lösung. 


Einige wenige Versuche galten dem Einfluß von Licht und Dunkel 
auf die Aufnahme von Zucker aus den dargebotenen Lösungen. Sie wur- 
den nur unternommen, um gewisse Anhaltspunkte für künftige, eingehen- 
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dere Untersuchungen zu geben und zugleich die Kenntnis des hier unter- 
suchten Materials zu erweitern. Sprosse von Helodea wurden in Zucker- 
lösungen getan, von denen die eine sich im Dunkelglas, die andere unter 
normalen Beleuchtungsbedingungen der Apparatur befand. Wie die 
Tabelle2 erkennen läßt, zeichnete sich das hier verwendete Material durch 
außergewöhnlich starke Aufnahme von Monosacchariden aus. Tabelle 2 


Tabelle 2. Einfluß von Licht und Dunkel auf die Aufnahme von Zucker aus 
Lösungen. Prozentuale Zunahme des Zuckergehaltes, gemessen an gleichzeitig 





















































durchgeführten Kontrollen. 
Prozentuale Zunahme des Zuckergehaltes 
Veins im Licht im Dunkel 
— Reduzieren-| Gesamt- yon À Reduzieren-| Gesamt- = un 
der Zucker zucker ur er | der Zucker zucker Ba > 
in % in % ne in % in % 4 a 
a) Helodea-Sprosse, 48 Stunden lang in 5% iger Glukoselösung. 
103 Blätter| 153,3 89,6 61,7 97,4 21,5 36,3 
Stamm| 432,2 236,5 120,4 201,5 118,8 70,0 
104 Blätter| 266,9 141,0 107,2 89,4 48,2 39,5 
Stamm | 639,0 366,9 214,0 289,0 238,0 190,0 





b) Helodea-Sprosse, 48 Stunden lang in 5%iger Rohrzuckerlösung. 
107 |Blätter | 123,0 112,3 107,5 43,3 68,8 77,2 
Stamm | 268,1 145,0 91,3 108,0 135,0 150,4 

















Anm.: Die Prozentzahlen der Dunkelversuche sind um die prozentualen 
Verluste, die durch Atmung und Assimilationsausfall entstehen, und die sich aus 
Abb. 6 bestimmen lassen, vermehrt worden. 


gibt das Resultat zweier Versuche mit 5%iger Glukoselösung wieder. Es 
zeigt sich, daß die Pflanzen im Licht sehr viel mehr Monosaccharide als im 
Dunkel aufnehmen, obwohl die Werte der Dunkelversuche noch um die 
prozentuale Abnahme des Zuckergehaltes, die durch Verdunkelung 
(Ausbleiben der Assimilation) entsteht und die sich aus Abb. 6 ent- 
nehmen läßt, vermehrt worden sind. Auch der Gesamtzucker nimmt im 
Licht relativ stärker zu als im Dunkel. Im Disaccharidgehalt sind nur ge- 
ringe Unterschiede zugunsten der im Licht gehaltenen Pflanzen erkenn- 
bar. Zu dem gleichen Resultat führte im großen und ganzen ein Versuch 
mit 5%iger Rohrzuckerlösung, in der die Pflanzen teilweise im Licht, 
teilweise im Dunkel 48 Stunden lang belassen wurden. 

Auch entblätterte Stämme, die 20 Stunden lang in 5%iger Glukose- 
lösung belassen wurden, zeigten im Licht eine bedeutend stärkere Zu- 
nahme des Monosaccharid- und Gesamtzuckergehaltes (siehe Tabelle 3). 
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Tabelle 3. Einflu8 von Licht und Dunkel auf die Aufnahme von Zucker aus 
5% iger Glukoselösung durch entblätterte Stämme. 


Prosentuale Zunahme des Zuckergehaltes 








Versuchs- im Licht im Dunkel 

. Redusieren- | Gesamt- Nicht redu- |Reduzieren- | Gesamt- Nicht redu- 

der Zucker zucker |zierender Zucker| der Zucker zucker |zierender Zucker 
in % in % in % in % in % in % 


























a) Stämme entblättert, unzerteilt 


121 | 498,1 | 235,7 | 70,7 | 179,5 | 97,9 | 46,6 
b) Stämme, zerteilt in 5 Abschnitte, nur im Licht 
124 | 4210 | 1916 | 73 | — | — | — 
c) Stämme, zerteilt in 2 Abschnitte, nur im Licht 
125 | 307,8 | 1510 | 6% | — | — | — 
Abschnitt III. 
Zusammenfassung. 


1. Werden Sprosse von Helodea unter konstanten Bedingungen der 
Temperatur, des Lichtes und der Ernährung gehalten, so haben sie einen 
in relativ engen Grenzen konstanten Gehalt an Mono- und Disaccha- 
riden. 

2. Werden solche Sprosse unter gleichbleibenden Bedingungen der 
Temperatur und des Lichtes in 5% ige Lösungen von Glukose oder Rohr- 
zucker eingebracht, so nehmen sie mit der Zeit in steigendem Maße 
Zucker auf. Es kommt zu keiner einseitigen Aufhäufung einer Art von 
Zucker; denn schon nach 6stündiger Versuchsdauer und weiterhin finden 
wir, daß der aufgenommene Zucker in dem normalen Verhältnis auf 
Mono- und Disaccharide verteilt wird, gleichviel, ob wir Glukose oder 
Rohrzucker darbieten. 

3. Verdunkelung der Pflanzen unter normalen Bedingungen der Tem- 
peratur und Ernährung verursacht keine wesentliche Verschiebung im 
Gleichgewichtszustande der Mono- und Disaccharide. 

4. Einige Versuche machen es wahrscheinlich, daß Beleuchtung die 
Zuckeraufnahme wesentlich fördert. 


Die vorliegenden Untersuchungen wurden im Plant Physiology De- 
partment des Imperial College of Science and Technology, London, in der 
Zeit vom November 1930 bis August 1931 ausgeführt. Dem Direktor des 
Institutes, Herrn Prof. V.H.BLACKMAN, bin ich für die gütige Erlaubnis, 
in seinem Institut zu arbeiten, die stetige Anteilnahme und Hilfe wäh- 
rend der Arbeit zu größtem Danke verpflichtet. Desgleichen habe ich 
Herrn Dr. GREGORY für zahlreiche Anregungen und für sein unermüd- 








ve 
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liches Interesse zu danken. Herrn Dr. HENDERSON danke ich herzlichst 
für die Beschaffung des Materials und der Chemikalien. 


Literatur. 

Benecke-Jost: Pflanzenphysiologie I. 1923. — Czapek, K.: Biochemie der 
Pflanzen, 2. Aufl. — Gast, W.: Quantitative Untersuchungen über den Kohlen- 
hydratstoffwechsel im Laubblatt. Hoppe-Seylers Z. 99, 1 (1917). — Hagedorn, 
H. C. u. Jensen, B. N.: Zur Mikrobestimmung des Blutzuckers mittels Ferri- 
cyanid. Biochem. Z. 185, 46 (1923). — Tollenaar, D.: Omzettingen van Kool- 
hydraten in het Blad van Nicotiana tabacum L. Uit Heet Laboratorium voor 
Landbouw-Scheikunde en het Laboratorium voor Plantenphysiologisch Onder- 
zoek, Nr 12. — Warner, Th.: Über den Einfluß der geotropischen Reizung auf 
den Zuckergehalt von Sprossen. Jb. f. wiss. Bot. 68, 431 (1928). 











(Aus dem chemischen Laboratorium des Botanischen Gartens in Batum 
und dem Zentralen Forschungsinstitut für Zuckerindustrie in Moskau.) 


BIOCHEMISCHE UNTERSUCHUNG ÜBER DIE FRUCHTREIFE 
DER JAPANISCHEN MISPEL (ERIOBOTRYA JAPONICA). 
Von 
A. L. Kurssanow. 

(Eingegangen am 20. Oktober 1931.) 


Die Untersuchung des Geschmackes von Früchten, die lange Zeit nur 
auf dem Wege der Degustierung erfolgte, nimmt mit jedem Jahr immer 
präzisere Formen an, indem zum Studium der Zusammensetzung der 
Früchte die chemische Analyse herangezogen wird. 

Die geschmacklichen Eigenschaften der Früchte hängen hauptsäch- 
lich von ihrem Gehalt an Zuckerarten und Säuren ab; daher wurden bei 
der chemischen Untersuchung meistens diese beiden Stoffgruppen be- 
achtet, und zwar besonders bei Apfeln, Birnen, Zitrusarten und einigen 
Steinfrüchten (F. ZEREwITINOW 1). Dagegen sind einige subtropische 
Früchte, die in ihrer Heimat groBe Beliebtheit genieBen, noch wenig er- 
forscht ; z. B. die japanische Mispel (Eriobotrya japonica), die japanischen 
„Kaki“-Äpfel (Diospyros Kaki), und Hovenia dulcis, die zuckerreiche 
Fruchtstiele besitzt. 

Da die Zusammensetzung dieser Früchte gerade für den Kaukasus, 
wo sie im subtropischen Klima an der Südostküste des Schwarzen Meeres 
vorzüglich gedeihen, von großem Interesse ist, habe ich zunächst Erio- 
botrya japonica untersucht, die zu den Pomaceen gehört. Die Blätter 
sind groß, oval, lederig, die Früchte ziemlich groß (bis 4 cm im Durch- 
messer), gelb oder zuweilen blaßbraun und enthalten vier große Samen. 
Der Baum kommt wild im westlichen China vor und wird als Kultur- 
pflanze an der Schwarzmeerküste der Krim und des Kaukasus, sowie in 
Südeuropa, Japan, Indien und China gezogen. Die Früchte werden so- 
wohl frisch als auch konserviert gegessen. Die Blätter finden nach den 
Angaben von Dr. LAUREURO (2) in der ostasiatischen Medizin bei einer 
Reihe von Krankheiten Verwendung, so gegen Geschwülste, Wunden, 
bei Fieber, Lungenleiden usw. Zu dekorativen Zwecken werden die 
Zweige nach England und einigen anderen Ländern exportiert. 

Eine der ersten Arbeiten über die chemische Zusammensetzung der 
Früchte gehört A. BoRNTRÄGER (1902) (3), welcher auch die Zucker- und 
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Säurearten berücksichtigte. Danach enthalten nicht ganz ausgereifte 
Früchte neben dem Invertzucker auch beträchtliche Mengen von Sac- 
charose, ferner Zitronen- und Apfelsäure. Im Jahre 1917 hat Spesc#- 
NEWA (2) eine russische Übersetzung der Arbeit von F. DE Rosa ver- 
öffentlicht, in der einige Angaben über die japanische Mispel angeführt 
sind. Danach konnte in den Früchten kein Tannin festgestellt werden. 

Schließlich führt W. POPENOE (4) Angaben von J. J. Coxprr über die 
Zusammensetzung von zwei Proben der japanischen Mispel an, denen 
wir folgende Daten entnehmen: 


























Wasser Protein Fett Glykose Rohrzucker Asche 
in % in % in % in % in % in % 
1. Probe. . 89 0,35 0,06 8,95 0,94 0,29 
2. Probe. . 84 0,32 0,03 11,96 0,83 0,36 


Mit diesen Angaben sind unsere einschlägigen Kenntnisse erschöpft. 


Eigene Untersuchungen. 

Ich stellte mir die Aufgabe, die chemische Zusammensetzung der 
Früchte ausführlicher zu untersuchen und die Stoffumwandlungen bei 
der Reife derselben am Baum möglichst vollständig zu verfolgen. 

Zu diesem Zwecke wurde im Frühjahr 1930 im Botanischen Garten 
zu Batum (41° 39’ n. Br.) mit dem Sammeln der Früchte im ganz unreifen 
Zustand am 2. Mai begonnen und dies 1 Monat lang bis zur Reife (3. Juni) 
fortgesetzt. Die e «ten zwei Proben wurden von einem Baum abge- 
nommen, die dritte bis siebente von einem anderen. Beide Bäume 
waren etwa 15 Jahre alt und hatten sehr ähnliche Standorte. Die Stück- 
zahl der jedesmaligen Probe schwankte je nach Alter und Größe zwischen 
10 und 30. Es wurde darauf geachtet, daß jede Probe aus, für den be- 
treffenden Vegetationsabschnitt, charakteristischen Früchten bestand, 
d. h., daß diese womöglich gleichgroß waren und von den äußeren, nach 
Südosten gerichteten, völlig normalen Baumzweigen stammten. Das 
Sammeln erfolgte um 11 Uhr morgens. 

Die Früchte wurden sofort (etwa 10 Min. nach dem Sammeln) in zwei 
Portionen, Fruchtfleich und Samen, zerteilt, gewogen (bis zu 10 mg Ge- 
nauigkeit), in Stücke geschnitten und gesondert mit der dreifachen Ge- 
wichtsmenge siedenden Alkohols fixiert, so daß eine chemische Ver- 
änderung infolge des Schneidens und Trocknens vermieden wurde. 

Vor der Analyse wurde der Alkohol im Trockenapparat von KüsteL 
bei 30°C entfernt und das Material bis zur Lufttrockenheit getrocknet, 
auf einer Handmühle zerkleinert und durch ein Sieb von 1/, mm ge- 
geben. 

In diesem Material wurden folgende Stoffe bestimmt: 1. Kohle- 
hydrate, 2. N-haltige Stoffe und 3. Amygdalin. Außerdem wurden im 
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Fruchtfleisch organische Säuren und in den Samen der Olgehalt be- 
stimmt. 

Die Bestimmung der Kohlehydrate geschah nach dem Schema von 
KızseL (5), geeignet zur quantitativen Bestimmung gemischt vorkom- 
mender Kohlehydrate in Pflanzenmaterial. Dieses Schema wurde nur in- 
sofern abgeändert, als die Methode von BERTRAND überall durch die 
raschere Methode von IssEKUTz ersetzt wurde, auch wurde die Befreiung 
der löslichen Kohlehydrate von den Eiweißen mit Hilfe von Bleiessig und 
die nachfolgende Fällung von dessen Überschusse mit Natriumsulfat 
unterlassen und durch 3 Min. langes Kochen der zu untersuchenden 
Lösung mit aktivierter Tierkohle ersetzt. Diese Abänderung empfahl 
sich deshalb, weil bei unserem Material die Vollständigkeit der Fällung 
mit Bleiessig schwer abzuschätzen war ; mit Hilfe von Tierkohle, die auch 
F. PREIsING (6) in seiner Arbeit mit großem Erfolg angewandt hat, kann 
man aber die Lösungen vollständig von den Eiweißen befreien, wobei 
die Kohle nicht soviel Zucker wie die Schwermetallsalze mitreißt. 

Der Gesamt-N wurde nach KJELDAHL durch Verbrennen mit Schwe- 
felsäure, der Eiweißstickstoff nach derselben Methode und nach vor- 
heriger Behandlung mit CuSO, und NaOH nach BARNSTEIN ermittelt. 

Die quantitative Bestimmung von organischen Säuren wurde nach 
G. JÖRGENSON (7) durchgeführt, die eine Trennung der Bernstein-, Wein-, 
Apfel- und Zitronensäure gestattet. 

Für die Bestimmung von Amygdalin haben wir Emulsin aus bitteren 
Mandeln verwendet. Die Menge des Glykosids wurde aus der Differenz 
zwischen den Bestimmungen der Zuckerarten nach ISSEKUTZ vor und 
nach Beigabe von Emulsin errechnet, welches in wässeriger Lösung 
12 Stunden einwirkte. 

Zur Bestimmung des Öls in den Samen wurde das Material 12 Stunden 
lang im Soxhlet-Apparat mit trockenem Schwefeläther extrahiert. Im so 
erhaltenen Öl wurde außerdem die Jodzahl nach HÜBEL ermittelt. 

Die Bestimmung von Kohlehydraten, N-Verbindungen und Amyg- 
dalin wurde in jeder Probe wenigstens zweimal wiederholt, die Be- 
stimmung der organischen Säuren und der Jodzahl wegen Material- 
mangels jede nur einmal ausgeführt. 

In der Literatur über die Chemie der Früchte ist es üblich, die er- 
mittelten Stoffe auf 1 g des Frischgewichtes zu beziehen. Obwohl wir 
eine Berechnung pro 1 g Trockengewichtes für zweckmäßiger halten, 
haben wir uns dem angeschlossen, um unsere Ergebnisse übersichtlicher 
zu gestalten und einen unmittelbaren Vergleich derselben mit denen 
anderer Autoren zu ermöglichen. 

Die Analysen wurden zum Teil vom Verfasser allein, zum Teil in Ge- 
meinschaft mit M. N. Kasakowa ausgeführt. 
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a) Untersuchungen des Fruchtfleisches. 

Bevor wir auf die Stoffumwandlungen im Fruchtfleisch bei verschie- 
dener Reife gekommen, fiihren wir eine Tabelle an iiber die Gewichts- 
veränderungen der Friichte und das Verhältnis zwischen dem Gehalt an 
Wasser und Trockensubstanz während der Zeit vom 2. Mai bis 3. Juni 
(Tabelle 1). 


Tabelle 1. Gewichtszunahme und Wassergehalt im Perikarp von Æriobotrya 
japonica während der Entwicklung. 





Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 





Frisches Gewicht eines 
Perikarps . . . . . . 1,70g| 4,26 g] 6,66 g| 10,20 g| 14,00 g|14,60 g| 19,20 g 

Wassergehalt (in %) . . |77,7 |77,9 185,0 187,2 187,7 |85,2 | 85,5 

Trockensubstanz (in %). |22,3 {22,1 15,0 12,8 12,3 114,8 14,5 























Zu Beginn unserer Untersuchungen hatten demnach die Früchte nur 
sehr geringe Größe und es fand nunmehr ein sehr energisches Wachstum 
des Perikarps statt, denn schon nach 4 Tagen (6. Mai) war dieses etwa 
21/,mal schwerer geworden. Weiterhin vergrößerte sich das Perikarp- 
gewicht ziemlich ungleichmäßig : so vom 29. V.—1. VI. (3 Tage) nur um 
0,6 g, in den folgenden 2 Tagen dagegen um 4,6g. Diese Ungleichmäßig- 
keit kann weder durch individuelle Gewichtsabweichungen (die ange- 
führten Zahlen sind Mittelwerte aus 10—30 sorgfältig ausgewählten 
Früchten), noch durch schroffe Änderungen des Wetters (das während der 
ganzen Periode sonnig war, Tagesmitteltemperatur 26° C) erklärt werden, 
sondern muß eher irgendwelchen inneren Ursachen zugeschrieben werden. 

Der Wassergehalt der Früchte nahm mit deren Entwicklung bis zum 
29. Mai zu, später aber, wahrscheinlich infolge der energischen Zucker- 
speicherung (Tabelle 2), wieder ab. 


Tabelle 2. Kohlehydratgehalt im Perikarp von Eriobotrya japonica während der 
Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 





























Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 9. Mai | 1. Juni | 3. Juni 
Ce: : ee 4,29 | 11,27 | 12,24 | 10,30 | 12,82 | 17,46 | 20,75 
BERNER 1 En 0,09 0,33 2,12 9,17 | 13,28 | 25,87 | 36,48 
Saccharose . . . . . . 0,88 1,00 1,39 | 10,47 | 13,60 | 48,96 | 36,97 
PR. sta it 0,87 0,41 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
>, a 00 5,84 | 5,82 4,19 | 2,40 | 0,80 1,65 1,88 
nl dius —- 2,43 1,04 0,43 1,17 0,34 0,57 0,42 
Hemicellulosen. . . . . 28,61 | 24,19 | 14,35 | 15,73 9,31 6,18 5,19 
Cellules : . . 50: .”4 19,04 | 11,80 = — — 5,23 4,64 


Wir gelangen nun zu den Veränderungen der chemischen Zusammen- 
setzung während der Entwicklung des Ektokarps. 
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Tabelle 2 behandelt die Kohlehydrate. 

In jungen Früchten herrscht also von allen Zuckerarten Glykose vor, 
die mit der weiteren Fruchtentwicklung aber nur wenig zunimmt; so 
bleibt der Glykosegehalt in der Zeit vom 6. bis zum 29. Mai, d. h. 23 Tage 
lang pro 1 g frischen Fruchtfleisches fast unverändert, und erst in den 
letzten 5 Tagen der Beobachtung, die sich durch eine Speicherung aller 
Zuckerarten auszeichneten, konnte eine Zunahme des Glykosegehaltes 
festgestellt werden. 

Im Gegensatz zur Glykose war in den jungen Früchten fast keine 
Fructose vorhanden; doch nahm diese mit der Entwicklung und Reife 
der Früchte ständig zu, so daB diese in der vollen Reife fast doppelt soviel 
Fructose als Glykose enthielten. 

R. ALEXANDROWA (8), Iwanow u. R. ALEXANDROWA (9) und A. Ko- 
KIN (10) erhielten mit anderen Friichten (Apfeln, Pfirsichen, Wasser- 
melonen, Melonen usw.) ahnliche Ergebnisse: zum Moment der Reife er- 
folgt eine energische Speicherung von Fructose, während der Glykose- 
gehalt unverandert bleibt oder sogar zusehends abnimmt und restlos ver- 
schwinden kann (A. Kokım). 

Die japanische Mispel gehért also zur Gruppe derjenigen Friichte, in 
der Glykose für das ,,Jugendstadium“, Fructose dagegen für die Reife 
charakteristisch ist. 

Schon unreife Friichte enthielten Saccharose, die bei weiterer Ent- 
wicklung (bis 1. VI.) bis auf 48,9 mg pro 1 g frisches Fruchtfleisch zu- 
nahm, um zur Zeit der vollen Fruchtreife (3. VI.) wahrscheinlich infolge 
teilweiser Inversion wieder deutlich abzunehmen. 

Maltose konnte in geringen Mengen in zu Beginn der Untersuchung 
gesammelten Friichten festgestellt werden. Nach 4 Tagen (6. V.) war der 
Gehalt auf die Hälfte gesunken, um in den später gesammelten Proben 
ganz zu verschwinden. Maltose darf deshalb noch mit größerem Recht 
als Glykose als für das Jugendalter der Frucht bezeichnend angesehen 
werden. 

Von den Polysacchariden wurden Dextrine, Stärke, Hemicellulosen ! 
und Cellulose bestimmt. Sie alle nehmen mit der Reife der Früchte mehr 
oder weniger regelmäßig ab. In den jungen unentwickelten Früchten ist 
der hohe Gehalt an Hemicellulosen und verhältnismäßig niedrige Gehalt 
an Cellulose hervorzuheben; die Cellulose der reifen Frucht sank bis zu 
0,46% des Frischgewichtes. Dieser niedrige Celluloseprozentsatz? ver- 





1 In dieser Gruppe der Polysaccharide sind teilweise auch Pektinstoffe ent- 
halten. 

2 Zum Vergleich mögen die Zahlen für einige andere Früchte im Stadium der 
Handelsreife dienen (nach ZEREWITINOW [1]): Äpfel, Sorte Antonowka 2,01% ; 
Birnen, Sorte Cure 2,04% ; Pfirsiche, Sorte Kaukasischer Gelber 1,15% ; Apri- 
kosen, Sorte Chartykuli 1,71%; Pflaumen, Sorte Reineclaude 0,70% Cellulose. 
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schuldet wahrscheinlich die geringe Resistenz der Früchte während des 
Transportes, die denn auch trotz ihres vorziiglichen Geschmackes nicht 
exportiert werden. 

Hinsichtlich der Kohlehydrate ist also die Reife der Mispelfriichte 
durch eine Speicherung von Fructose, Saccharose und teilweise von 
Glykose charakteristisch bei gleichzeitigem Rückgang der Polysaccha- 
ride und einem völligen Ausfall von Maltose. 

Gewöhnlich wird die SüBigkeit der Früchte durch den auf das Frisch- 
gewicht bezogenen prozentualen Zuckergehalt ausgedriickt. Doch ist 
bekanntlich die spezifische Süßigkeit der einzelnen Zuckerarten ver- 
schieden. Wenn man nach A. RICHTER (11) die Süßigkeit von Glykose 
mit 100 bezeichnet, so muß die Süßigkeit von Fructose durch 220, von 
Saccharose durch 145 ausgedrückt werden; die Süßigkeit der Früchte 
hängt also nicht nur vom Gesamtgehalt der Zuckerarten, sondern auch 
von deren Qualität ab. 

Diesem Standpunkt wird in einer Reihe von Arbeiten (1, 10) Rech- 
nung getragen ; sowohl die spezifische Süßigkeit einer jeden Zuckerart als 
auch der gesamte Zuckergehalt werden berücksichtigt und die Süßigkeit 
in ,,psychophysischen Einheiten‘ ausgedrückt, wobei die Süßigkeit einer 
jeden Zuckerart als das Produkt aus Zuckergehalt (in Prozenten des 
Frischgewichtes) x Süßigkeitsindex berechnet. Die absolute Süßigkeit 
einer Frucht stellt demnach die Summe derartiger Produkte dar. 

Danach erhalten wir für die einzelnen Altersstufen der japanischen 
Mispel folgende Za'ılenwerte der absoluten Süßigkeit: 


2. Mai 6. Mai 23. Mai 
Glykose. . . 0,429x100=42,9 1,127 X100=112,7 1,224 x 100 = 122,4 
Fructose . . 0,009x220= 1,9 0,033x220= 7,2 0,212x220= 46,6 
Saccharose . 0,088x145=12,7 0,100x145= 14,5 0,139 x 145= 20,1 
Absolute SüBigkeit 57,5 134,4 189,1 
27. Mai 29. Mai 1. Juni 
Glykose. . . 1,030x100=103,0 1,282 x 100 = 128,2 1,747 x 100= 174,7 
Fructose . . 0,717x220=201,7 1,328 x220=292,2 2,587 x 220 = 569, 1 
Saccharose . 1,047 145=152,0 1,360 x 145=197,2 4,896 x 145 = 709,9 
Absolute SüBigkeit 456,7 617,6 1453,6 
3. Juni 
Glyde... . . 2,075 x 100 = 207,5 
Fructose . . . . 3,648 x 220 —802,5 
Saccharose . . . 3,697 x 145 = 536,0 
Absolute Süßigkeit 1546,0 


Wenn wir den Zahlenwert 1546 für vollständig ausgereifte Mispel- 
früchte mit der absoluten Süßigkeit von anderen reifen Früchten ver- 
gleichen, so ergibt sich folgendes: 
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Apfel (Sorte Sommerpfirsich). . . . . . . 2347 (nach Kokın) 
Frühkirsche (von mittlerer Süßigkeit) . . . 1770 (nach Horrer) 
Pfirsiche (Sorte Elberta) . . . . . . . . . 1727 (nach Koxix) 
Quitte (von mittlerer Süßigkeit) . . . . . 1686 (nach Horrer) 
Kirsche (saure Steiermark) . . . . . . . . 1306 (nach HorTer). 


Gleichzeitig mit den Kohlehydraten verändert sich auch der Gehalt 
an anderen Stoffen, von denen Tabelle 3 die N-Verbindungen behandelt. 


Tabelle 3. Stickstoffgehalt im Perikarp von Eriobotrya japonica während der 
Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 





























Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 
Gesamt-N. ...... 4,37 | 3,59 1,57 1,17 1,01 0,98 | 0,81 
Eiweß-N....... 3,48 | 3,09 1,36 | 0,86 | 0,46 | 0,42 | 0,36 
NichteiweiB-N . . . . . 0,89 | 0,50 | 0,21 | 0,31 | 0,55 | 0,56 | 0,45 
EiweiB-N (in %). . . . | 79,6 86,4 86,5 71,8 45,5 42,8 44,4 
Eiweiß (x6,25) . . . . | 21,75 | 19,31 8,50 | 5,37 2,87 | 2,62 | 2,25 


Der N-Gehalt pro 1 g frisches Fruchtfleisch geht also mit der Reife 
ständig zurück. Am meisten sanken Eiweiß-N und Eiweißgehalt, und 
zwar zur Zeit der Reife bis fast auf 1/,, des ursprünglichen. 

In den zuerst gesammelten Früchten (2. V.) beträgt der Gehalt an 
Nichteiweiß-N nur 20,4% des Gesamt-N ; in den zwei folgenden Sammel- 
proben nahm ersterer wahrscheinlich infolge einer teilweisen Eiweiß- 
synthese noch mehr (bis 13,5%) ab. Wenn aber im Zusammenhang mit 
der nahenden Fruchtreife eine weitgehende Fructose- und Saccharose- 
speicherung einsetzt, findet eine Zersetzung der Eiweißstoffe statt, so daß 
mit dem 27. V. beginnend der Gehalt an Nichteiweiß-N wieder zunimmt, 
der am 1. VI. schon 57,2% des Gesamt-N ausmacht. 

Diese Zahlen deuten in den Mispelfrüchten bei der Reife auf einen ge- 
wissen Antagonismus zwischen Zuckerspeicherung und Eiweißgehalt hin. 

Eine für den Geschmack der Früchte äußerst wichtige Stoffgruppe 
sind die organischen Säuren (Tabelle 4). 

Tabelle 4. Säuregehalt im Perikarp von Eriobotrya japonica während der 
Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 





























Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | :9. Mai | 1. Juni | 3. Juni 
Totaler Säuregehalt . . | 2,38 | 2,25 | 11,43 | 14,30 | 15,42 | 13,54 | 13,08 
NS... 1,50 | 0,10 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 
Bernsteinsäure . . . . | 0,00 | 0,00 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 | 0,00 
Zitronensäure . . . . . 0,44 1,02 6,93 | 8,99 | 8,08 4,03 1,96 
Apfelsäure . . . . .. 0,40 | 1,09 | 4,50 | 5,31 7,34 | 9,51 | 11,12 
Freie Säuren (auf Apfel- | 2,34 | 2,25 | 11,32 | 14,10 | 15,18 | 12,68 | 11,46 

säure berechnet) . 
Durs, Sita: Cha Tey bus — 4,05 3,36 | 3,20 | 3,12 | 3,35 | 3,50 
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Wie die Tabelle zeigt, wurden auBer der aktuellen Acidität (pH) noch 
einzeln Wein-, Bernstein-, Zitronen- und Apfelsäure bestimmt. Man 
sieht, daB der Gesamtsäuregehalt pro 1 g Frischgewichtes mit der Ent- 
wicklung der Früchte bis zum 29. V. fortgesetzt zunimmt, um später 
unmittelbar vor der Reife abzunehmen. Im Einklang damit steht die 
Veränderung des pH des Zellsaftes. Wenn wir den Gesamtsäuregehalt 
mit demjenigen an freier Säure vergleichen, so finden wir, daß in den 
jüngeren Entwicklungsstadien fast alle Säuren im freien Zustand vor- 
handen waren; erst nach dem 29. V. fand wahrscheinlich im Zusammen- 
hang mit dem Eiweißzerfall und der Ammoniakbildung eine teilweise 
Neutralisation der freien Säuren statt. 

Für das frühe Jugendstadium der japanischen Mispelfrüchte erwies 
sich die Weinsäure als die am meisten charakteristische, doch verschwand 
sie sehr bald bei weiterer Perikarpentwicklung. An ihrer Statt traten 
etwa in gleichen Mengen Zitronen- und Apfelsäure auf. Letztere nahm 
mit der Entwicklung der Früchte ständig zu, während die Zitronensäure 
am 29. V. den maximalen Zahlenwert erreichte, um weiter gegen die 
Fruchtreife hin wieder rasch abzunehmen und schließlich ganz minimal 
zu werden. Bernsteinsäure wurde in keiner der untersuchten Proben 
festgestellt. 

Schließlich haben wir noch die Glykoside im Fruchtfleisch unter- 
sucht. Die Untersuchung zeigte, daß diese im Perikarp nur in den aller- 
ersten Entwicklungsstadien vorkommen; da bei der Einwirkung von 
Emulsin auf das unreife Fruchtfleisch ein schwacher Geruch von Cyan- 
wasserstoffsäure verspürt wurde, so wurden die erhaltenen Glykosid- 
mengen auf Amygdalin umgerechnet (Tabelle 5). 


Tabelle 5. Amygdalingehalt im Pericarp von Eriobotrya japonica während der 
Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 





Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 





Amygdalin . . .... 0,25 | 0,09 | — | — | 0,00 | 0,00 | 0,00 























b) Untersuchung der Samen. 

Die Entwicklung des Perikarpes steht in engem Verhältnis zur 
Samenreife. Aus diesem Grunde erschien die Untersuchung des Frucht- 
fleisches allein, ohne die Samenentwicklung zu berücksichtigen, nicht 
als ausreichend. In Tabelle 6 sind die Gewichtsveränderungen der 
Samen während des Reifens und ihr Wasser- und Trockensubstanz- 
gehalt angefiihrt. 

Vergleichen wir die Frischgewichte der Samen und des Fruchtfleisches 
(Tabelle 1), so zeigt sich, daß die Samenentwicklung mit derjenigen des 
Perikarps nicht ganz Schritt halt; das Verhältnis des Samengewichtes 

Planta Bd. 15. 50a 
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Tabelle 6. Gewichtszunahme und Wassergehalt in den Samen von Eriobotrya 
japonica während der Entwicklung. 


























Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 
Frischgewicht der Samen 
aus einer Frucht. . . | 0,58 mg| 0,84g| 3,15g| 3,90g| 4,30 g 4,60 g 4,50 g 
Wassergehalt (in %) . . |73,8 72,5 |64,0 148,7 1558 151,0 156,8 
Trockensubstanz (in %). (26,2 |27,5 |360 |51,3 |442 |49,0 |43,2 





zum Perikarpgewicht schwankte in den verschiedenen Entwicklungs- 
stadien von 1:2 bis 1:5. Der Wassergehalt in früh gesammelten Samen 
erreichte 72—73%, d. h. entsprach ungefähr demjenigen der gleichzeitig 
gesammelten Perikarpe. Während jedoch in diesen späterhin der Wasser- 
gehalt steigt, abgesehen von einem geringen Rückgang erst bei voller 
Reife, verhalten sich die Samen entgegengesetzt. 

Die folgende Tabelle 7 zeigt den Kohlehydratgehalt der Samen 
während ihrer Entwicklung und Reife. 


Tabelle 7. Kohlehydratgehalt in den Samen von Eriobotrya japonica während 
der Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 





























Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 
TER PEER 7,15 | 7,97 | 6,16| 17,90! 10,85| 13,94 | 18,51 
Fructose ....... 210| 29 | 0,0| 1017| 3,42| 8921| 6,45 
Saccharose . . . . . . 2,37 | 1,98 | 15,55| 0,00} 6,26| 0,00! 2,83 
ran 1,07 | 275| 2590| 0,00} 0,00| 0,00} 0,00 
rn 6,83 | 5,90 | 5,70| 8,84| 10,35} 5,29| 4,04 
ie arcs ow 1,24 | 9,60 | 18,83| 62,28| 37,30) 28,90 | 62,94 
Hemicellulosen . . . . | 23,61 | 50,52 | 126,29 | 230,85 | 207,12 | 201,92 | 151,80 
Cellulose . . . . . .. 14,82 | 14,66 | 14,03| 24,17| 17,24| 23,13| 24,02 
ee TT ER _ 5,40 | 5,62| 5,62| 5,75| 5,82| 5,83 


In den Samen sind also drei Zuckerarten vorhanden: Glykose, Fruc- 
tose und Saccharose. Maltose wurde zwar in den allerersten Proben fest- 
gestellt, verschwand aber bei weiterer Entwicklung der Samen ebenso, 
wie es im Perikarp der Fall war. Wird der Gehalt an den drei Zucker- 
arten im Zusammenhang mit dem Alter betrachtet, so treten hier große 
Schwankungen hervor; eine bestimmte Gesetzmäßigkeit in der Dynamik 
der einzelnen Zuckerarten ist nicht festzustellen; nur die Saccharose 
zeichnete sich dadurch aus, daß sie bei den Analysen während des Ab- 
schlusses der Samenreife periodisch’ zu verschwinden und wieder aufzu- 
treten pflegte; dabei wurde das Verschwinden der Saccharose von einer 
Anhäufung von Glykose und Fructose begleitet, während umgekehrt die 
Bildung von Saccharose mit einem Rückgang des Monosengehaltes ver- 














über die Fruchtreife der japanischen Mispel (Eriobotrya japonica). 761 
bunden war. Es fand mit anderen Worten eine periodische Inversion und 
Synthese von Rohrzucker statt. 

Der Gehalt an Polysacchariden schwankt ebenfalls sehr stark; doch 
konnte mit voller Sicherheit festgestellt werden, daB bei der Samenreife 
der Gehalt an Stärke, Hemicellulosen und Cellulose stark gesteigert wird. 
Der Gehalt von Dextrinen blieb trotz beträchtlicher Schwankungen im 
ganzen unverändert. 

In den reifenden Samen werden also unlösliche Polysaccharide ge- 
speichert. Monosen und Rohrzucker spielen dagegen als Reservestoffe in 
den Samen, wie es scheint, nur eine untergeordnete Rolle, da der Gesamt- 
gehalt an ihnen während der ganzen Samenentwicklung wenig verändert 
wird. Viel charakteristischer ist für diese Stoffgruppe die periodische 
Synthese und Inversion des Rohrzuckers. 

Der N-Gehalt veränderte sich in den Samen nur ziemlich unbe- 
deutend. Immerhin ist zum Abschluß der Samenreife im Gehalt an Ei- 
weiß-N und Nichteiweiß-N eine geringe Abnahme zu verzeichnen 
(Tabelle 8). 


Tabelle 8. Stickstoffgehalt in den Samen von Eriobotrya japonica während der 
Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 




















Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 
Gesamt N. ...... 7,12 | 6,35 6,02 7,54 | 5,65 | 5,73 4,92 
+ is oil 5,32 | 4,92 | 4,63 5,75 | 4,57 4,87 | 4,19 
NichteiweiB-N . . . . . 1,80 1,43 1,39 1,79 1,08 | 0,86 | 0,73 
Eiweiß-N (in %). . . . | 74,6 | 77,8 | 78,7 | 76,2 | 80,8 | 84,8 | 85,1 
Eiweiß (x6,25) . . . . | 33,25 | 30,75 | 29,04 | 35,93 | 28,56 | 30,44 | 26,19 











Tabelle 8 zeigt, daB die Abnahme von NichteiweiB-N schneller vor 
sich ging als diejenige von EiweiB-N, so daB der prozentuale Gehalt des 
letzteren zum AbschluB der Samenreife zunimmt. 

Die fünf letzten Samenproben wurden auch auf Öl untersucht. In- 
folge des geringen Olgehaltes in allen Proben mußten wir uns darauf be- 
schränken, nur die J-Zahl zu ermitteln (Tabelle 9). 


Tabelle 9. Das Ölin den Samen von Eriobotrya japonica während der Entwicklung. 





Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 





Ölgehalt (in mg pro 


Gramm Frischgewicht) aa = 3,61] 2,51 | 2,12 | 2,84 | 3,24 
«+ owes Sue oa — |103,3 | 85,5 | 77,1 | 77,2 | 79,0 
meee te eS = — | grün-| gelb | gelb | hell- | hell- 

gelb gelb | gelb 
Konsistenz ...... — — |flüssig| dick- | dick- | dick- | dick- 




















flüssig | flüssig | flüssig | flüssig 
50* 
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Die Tabelle zeigt fiir den 23. V. pro 1 g Samenfrischgewichtes 3,61 mg 
Ol an, in den zwei folgenden Samenproben sinkt es bis auf 2,12 mg, um 
kurz vor der Reife wieder anzusteigen. 

Die J-Zahl läßt den Unterschied in der Zusammensetzung des Ols in 
jungen und erwachsenen Samen erkennen. Die verhältnismäßig hohe Jod- 
zahl in ersteren deutet darauf hin, daß das Öl hier zum größten Teil aus 
ungesättigten Fettsäuren besteht, während später der Gehalt an diesen 
merklich abnimmt. Solche Veränderungen in der Zusammensetzung und 
der Menge des Öls sind unseres Erachtens eng miteinander verbunden; 
wir glauben diese Erscheinung so erklären zu müssen, daß für die Ent- 
wicklung des Embryos viel Energie benötigt und Öl verbraucht wird: der 
Ölgehalt sinkt in dieser Periode tatsächlich ; dabei werden verschiedene 
Fettsäuren mit verschiedener Geschwindigkeit ausgenutzt, und es werden, 
wie S. L. Iwanow (12) für keimende Samen gezeigt hat, ungesättigte 
Säuren leichter als gesättigte assimiliert. Deshalb nimmt auch in un- 
serem Fall während der Embryobildung parallel mit dem Ölgehalt die 
Jodzahl ab, d. h. die ungesättigten Säuren verschwinden und das übrig- 
gebliebene Öl wird reicher an gesättigten Fettsäuren. Bei der weiteren 
Samenreife wird die Ölbildung gesteigert; da aber der Embryo auch 
weiter die ungesättigten Fettsäuren schneller als die gesättigten zu ver- 
brauchen fortfährt, enthält das gebildete Öl eine verhältnismäßig ge- 
ringe Anzahl von Doppelbindungen. Das Öl mit hoher Jodzahl dient 
zum schnellen Verbrauch durch den noch wachsenden Embryo; später, vor 
der Samenreife, wird statt des ‚jugendlichen‘ Öls ein inerteres, aber 
energiereicheres mit niedriger Jodzahl gespeichert, das als Reservestoff 
sich in der Ruheperiode des Samens vorfindet. Immerhin sind die Be- 
obachtungen über die Dynamik des Öls in den Mispelsamen noch zu spär- 
lich und unsere Auffassung bedarf einer Bestätigung durch weitere Ver- 
suche. 

Schließlich haben wir in unserem Material eine Bestimmung von 
Amygdalin vorgenommen (Tabelle 10). 


Tabelle 10. Amygdalingehalt in den Samen von Eriobotrya japonica während der 
Entwicklung (in Milligramm pro Gramm Frischgewicht). 





Zeit der Probenahme 2. Mai | 6. Mai | 23. Mai | 27. Mai | 29. Mai | 1. Juni | 3. Juni 


























Amygdalin . ..... 1,40 | 4,09 | 5,13 | 9,54 | 12,11 | 12,54 | 14,08 


Die Anwesenheit von diesem Glykosid läBt sich schon aus dem ange- 
nehmen Geruch der Mispelsamen nach bitteren Mandeln erkennen, der 
auf eine enzymatische Abspaltung von Cyanwasserstoffsäure aus Amyg- 
dalin hindeutet und die Benutzung der Samen der japanischen Mispel zur 
Fabrikation von Likéren (F. ZEREwITINow [I. c. 8. 340]) bedingt. Un- 
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sere Analysen zeigten, daB in den reifenden Samen der Gehalt an Amyg- 
dalin schnell ansteigt. 

Bei der Betrachtung der verschiedenen Entwicklungsstadien fallt auf, 
daß dem ,,Jugendstadium“ der Früchte Stoffe eigen sind, die weiter 
während der Reife verschwinden. Das gilt für Maltose, welche in reifen- 
den Samen und im Perikarp bei der Fruchtreife vollständig verschwin- 
det; desgleichen verschwinden Amygdalin und Weinsäure aus dem 
Fruchtfleisch. 

Diese Erscheinung kann am besten dadurch erklärt werden, daß 
die Frucht ein differenziertes Blatt, (Fruchtblatt) darstellt und infolge- 
dessen außer Chlorophyll auch eine Reihe von anderen Stoffen ent- 
hält, die für die Blätter charakteristisch sind. Bei der Entwicklung und 
Fruchtreife werden einige in jungen Fruchtblättern vorhandene Stoffe 
weiter ausgebildet und zuweilen in sehr großen Mengen gespeichert, an- 
dere werden hingegen nicht, sondern bleiben während der ganzen Vege- 
tationsperiode unverändert, und schließlich gibt es noch eine dritte Stoff- 
gruppe, die bei der Fruchtentwicklung verschwindet und dadurch den 
Unterschied von Frucht und Blatt schärfer hervortreten läßt. Diese Ver- 
änderungen verlaufen verschieden in den Samen und im Perikarp, infolge- 
dessen verlieren verschiedene Teile der Frucht bei der Reife die anfäng- 
lich vorhandene Ähnlichkeit der Zusammensetzung und erhalten indi- 
viduelle Merkmale. Auch der Unterschied zwischen der Zusammen- 
setzung der Blattspreite und der Frucht tritt immer mehr hervor. 

Für diese Ansic! * spricht auch die Tatsache, daß in unseren Versuchen 
die Samen und die Perikarpien auf frühen Entwicklungsstadien in ihrer 
chemischen Zusammensetzung einander sehr ähnlich waren, so daß eine 
Tendenz zu einem für diese beiden Fruchtteile gemeinsamen mittleren 
Typus zu erkennen war. 

Um die Richtigkeit der Ansicht zu prüfen, mußte die chemische Zu- 
sammensetzung von jungen Früchten mit derjenigen von Blattspreiten 
derselben Pflanze verglichen werden. Deshalb wurden auch noch Blätter, 
die am 6. Mai und am 1. Juni um 11 Uhr vormittags von den gleichen Bäu- 
men wie die Früchte gesammelt und ebenso vorbehandelt waren, unter- 
sucht. Ein wesentlicher Unterschied in der Bestimmung der Zuckerarten 
bestand darin, daß in Anbetracht der unsicheren Resultate, die die jodo- 
metrische Methode nach WILLSTÂTTER in Blättern bei der Glykose- 
bestimmung zu geben pflegt, die Analyse der Monosaccharide hier, nach- 
dem die Lösung von den Eiweißen mit Bleiacetat befreit war (A. KIESEL 
5), Glykose nach WILLSTÄTTER bestimmt wurde. Die nach der Titrierung 
übriggebliebene Lösung wurde in Gegenwart von Methylorange neutrali- 
siert und auf den unzersetzt gebliebenen Zucker (Fructose) nach BEr- 
TRAND analysiert. Außerdem wurde in beiden Blattproben Fructose 
kolorimetrisch mit Diphenylamin und Schwefelsäure bestimmt (T. ZERE- 


Planta Bd. 15. 50b 
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WITINOW, S.43—44). So konnten die ermittelten Zahlen kontrolliert 
werden, und da diese in unseren Versuchen zuweilen eine vollständige 
Übereinstimmung zeigten, so halten wir die von uns erhaltenen Zahlen- 
werte für zuverlässig (Tabelle 11). 


Tabelle 11. Chemische Zusammensetzung der Blätter von Eriobotrya japonica. 























Zeit der Probenahme 6. Mai | 1. Juni Zeit der Probenahme 6. Mai | 1. Juni 
Wassergehalt . . . .. 66% | 68% | EiweiB-N (in mg), . . .| 3,25| 3,55 
Trockensubstanz. . . .| 34% | 32% | NichteiweiB-N(in mg). .| 0,63| 0,55 

Eiweiß (x 6,25) (i . ,31 , 
Glykose (in mg) . . . .| 4883| 5,40 Tr LL 
Fructose „ » . . . .| 0833| 1,06| Total. Säuregehalt(inmg)| 4,14) 4,34 
Saccharose (in mg). . .| 3,02| 3,12] Weinsäure (in mg). . .| 3,20| 3,18 
Maltose » » - + «| 41,33] 1,35] Bernsteinsäure (in mg) .| 0,00| 0,00 
Dextrin » n - - -| 5,18] 5,43] Zitronensäure „ „ .| 0,45) 0,43 
Starke » n + - .-| 2380] 2,77] Apfelsäure A ae ae 
Hemicellulosen (in mg) . | 40,30| 37,30} Freie Säuren „ „ .| 2,37) 2,21 
Cellulose (in mg) . . . | 2890| 31,87 IpH ......... 5,35| 5,42 
Gesamt-N (in mg). . .| 3,88] 4,10] Amygdalin (in mg). . .| 0,72| 0,87 


In den Blättern überwiegt demnach Glykose. Der Gehalt an Fructose 
ist sehr gering, während Saccharose eine Mittelstellung einnimmt. In Be- 
zug auf diese drei Zucker stehen sich also die Blattspreiten und die 
Früchte (Tabelle 2) nahe. 

Die Tabelle zeigt ferner die nur den jungen Früchten eigene Maltose, 
die auch in Blättern vorkommt. Außerdem fällt der Gehalt der Blatt- 
spreiten an Dextrinen und Stärke auf, welcher sich dem junger Früchte 
nähert. Eine Ausnahme bilden nur Hemicellulosen und Cellulosen, die 
in den Blättern etwas stärker als in jungen Samen und im Perikarp 
vertreten sind. 

An Gesamt-, Eiweiß- und Nichteiweiß-N enthalten die Blätter unge- 
fähr dasselbe wie das junge Perikarp, während die Samen auf allen unter- 
suchten Stadien bedeutend N-haltiger als die Blätter sind, vermutlich, 
weil jene schon vor dem Beginn der Untersuchung (2. V.) bedeutende 
Mengen davon aufgespeichert hatten. 

Unter den Säuren fällt zuerst das Vorherrschen der Weinsäure in den 
Blättern auf, die ja auch in jungen Früchten enthalten ist. Die in diesen 
nicht vorhandene Bernsteinsäure konnte auch in jungen Blättern nicht 
festgestellt werden; Zitronen- und Apfelsäure ist in Blättern fast in den- 
selben Mengen wie in jungen Perikarpien vorhanden. Der pH des Blät- 
tersaft beträgt 5,35—5,42, entspricht also dem junger Samen (Tab. 7). 
Für den Zustand der Säuren der Blätter ist eigentümlich, daß fast die 
Hälfte neutralisiert i-t, während sie im Perikarp überwiegend im freien Zu- 
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stand vorhanden sind, ein Unterschied, der wohl durch den hohen Gehalt 
an Mineralstoffen in den ersteren zu erklaren ist. 

Die Glykoside endlich nehmen (bei Berechnung als Amygdalin) nach 
ihrem Gehalt eine Zwischenstellung zwischen jungen Samen und Peri- 
karpien ein. 

AuBerdem wurden Blatter, Samen und Perikarpien qualitativ mit 
Fe,Cl, auf den Gehalt von Gerbstoffen gepriift, und zwar mit positivem 
Erfolg bei Blättern und in den zwei ersten Proben der Samen und Peri- 
karpien, während ältere Früchte keine Gerbstoffe enthielten. 

Alle diese Befunde deuten auf eine chemische Ahnlichkeit der Blatter 
mit jungen Friichten, die bei der weiteren Entwicklung und Reifung all- 
mäblich verloren geht. Die morphologische Vorstellung, laut welcher die 
Frucht als ein differenziertes Blatt anzusehen ist, glauben wir daher auch 
auf die chemische Zusammensetzung übertragen zu kénnen. 


Zusammenfassung. 


Die chemische Zusammensetzung der Friichte der japanischen Mispel 
(Eriobotrya japonica) wurde auf verschiedenen Reifestadien untersucht. 

1. Das Reifen des Perikarps wird einerseits durch eine energische 
Speicherung von Fructose, Saccharose und Apfelsäure charakterisiert, 
während andererseits ein fast völliges Verschwinden von Maltose, Wein- 
säure und Amygdalin festgestellt werden konnte. Die übrigen Stoffe wer- 
den folgendermaßen verändert: Glykose wird in geringem Maße aufge- 
speichert, Zitronensäure wird in bedeutenden Mengen auf den Zwischen- 
stadien der Entwicklung des Perikarps aufgespeichert, um später beim 
Reifen der Früchte wieder abzunehmen. Die folgenden Stoffgruppen : 
Dextrine, Stärke, Hemicellulosen, Cellulose, Proteine und N-haltige Stoffe 
der Nichteiweißgruppe nehmen während des Reifestadiums ab. 

2. Die Samenreife wird von einer Speicherung von Amygdalin, Stärke, 
Hemicellulose und Cellulose begleitet, während Maltose völlig verschwin- 
det. Sehr charakteristisch für die Samenreife ist die periodische Inversion 
und Synthese von Rohrzucker, sowie die Abnahme der Jodzahl. Was die 
Dextrine und N-haltigen Stoffe anbetrifft, so ist der Gehalt an ersteren 
mehr oder weniger beständig, während die letzteren abnehmen. 

3. Ein Vergleich der chemischen Zusammensetzung der Früchte und 
Blattspreiten derselben Pflanze zeigte, daß die Samen und Perikarpien, 
die auf frühen Entwicklungsstadien sich wenig voneinander unter- 
scheiden, eine große Ähnlichkeit mit den Blattspreiten aufweisen. Diese 
Ähnlichkeit entspricht unserer Vorstellung von der Frucht als einem 
umgewandelten Blatt. Mit der Reife zeigen sowohl die Samen als auch 
die Perikarpien charakteristische Eigentümlichkeiten, so daß die anfüng- 
liche Ähnlichkeit mit dem Blatt verloren geht. 
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Die Arbeit wurde zum Teil im Botanischen Garten zu Batum ausge- 
führt und ich méchte an dieser Stelle dem Vorsteher des Laboratoriums 
dieses Gartens, Herrn Prof. Dr. W. E. Woronzow, für die Überlassung 
eines Arbeitsplatzes meinen innigen Dank aussprechen. 
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VERTEILUNG UND WANDEL DES ASCULINS 
IN AESCULUS HIPPOCASTANUM L. 
Von 
Gustav KLEIN und Hans LINSER. 
Mit 30 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Oktober 1931.) 


Uber die Rolle der Glykoside in der Pflanze ist noch sehr wenig bekannt (3). 
Trotzdem eine ganze Reihe von ihnen chemisch und pharmakologisch gut be- 
kannt und viel bearbeitet wurden, ist man sich über ihre Entstehung im pflanz- 
lichen Organismus noch ganz im Unklaren. Ja es steht noch nicht einmal fest, ob 
man die Glykoside als Reservestoffe oder als „‚wertlose‘‘ Abfallprodukte zu be- 
trachten hat, die, einmal gebildet, nicht mehr in den Stoffwechsel einbezogen 
werden (22, 26). Da aber in den meisten héheren Pflanzen Glykoside gefunden 
wurden, und zwar in ziemlich groBen Mengen, ist die Frage nicht ohne Bedeutung. 

DaB von der stoffwechselphysiologischen Bedeutung der Glykoside wenig 
bekannt ist, mag seinen Grund auch darin haben, daB der Begriff Glykosid zu 
viele verschiedene S. ffe umfaßt. Wenn auch alle gemeinsam haben, daß sie 
ein oder mehrere Zuckerreste in ätherartiger Bindung in ihrem Molekül besitzen, 
und daß dieser unter Aufnahme von Wasser mehr oder weniger leicht abspaltbar 
ist, wobei ein oder mehrere Spaltkörper (Aglukone) frei werden, so ist dieses 
gemeinsame Merkmal doch ein recht äußerliches. Wichtiger für die Frage nach 
der Entstehung der Glykoside ist vielmehr die Entstehung der Aglukone, Diese 
sind bedeutend mehr voneinander unterschieden als die Glykoside, ja haben oft 
nicht einmal chemische Verwandtschaft aufzuweisen. So kann man wohl ein 
Glukoureid alsGlykosid bezeichnen, ebenso wie das Blausäureglycosid Amygdalin 
oder wie etwa ein Saponin oder ein phenolisches Glykosid. Trotzdem sind z. B. 
Harnstoff- und Oxycumarinderivate stoffwechselchemisch kaum nebeneinander 
zu stellen. Da die Aglukone infolge ihrer großen chemischen Verschiedenheit 
verschiedener Herkunft im Stoffwechselgeschehen sein müssen, ist es verständ- 
lich, daß die Entstehung des Glykosides, falls es überhaupt über ein freies 
Aglukon und einen freien Zucker gebildet wird, abhängig ist von dem Vorgang, 
bei dem das Aglukon gebildet wird. Verschiedene Aglukone entstammen ver- 
schiedenen Vorgängen und so werden die verschiedenen Glykoside auch von 
verschiedenen Vorgängen abhängig sein. Es kann also nicht von einem „Gly- 
kosidstoffwechsel‘‘ im allgemeinen Sinne gesprochen werden. Auftreten, Ver- 
schwinden und Verteilung eines Glykosides werden also wahrscheinlich je nach 
der chemischen Natur des Aglukons mehr oder weniger spezifisch sein und sich 
von denen anderer Glykoside unterscheiden. 

Eine Generalisierung wäre gerade hier völlig irreführend. 
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Um einer Antwort auf die Fragen nach der Bedeutung und Ent- 
stehung von Glykosiden im pflanzlichen Organismus näher zu kommen, 
wird in der vorliegenden Arbeit versucht, bei einem Phenol-Glykosid — es 
wurde Asculin gewählt — an Hand seiner Verteilung in der Pflanze im 
Laufe der Vegetationsperiode Aufschluß über seine Rolle als Abbau- oder 
zu gewinnen. 
Asculin. Das Asculin ist das Glycosid des Asculetins, dem die 
Konstitution eines 6,7 Dioxycumarins (6, 18) zukommt: 
OH 
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(An das mit # bezeichnete C-Atom ist im Asculin der Glukoserest gebunden.) 


Es ist also ein phenolisches Glykosid, ein Cumarinderivat, das einer- 
seits als Glykosid, andererseits seiner phenolischen Natur wegen und end- 
lich durch die ihm in Laktonbildung inhärierende ungesättigte Säure 
(Akrylsäure) von biochemischem und physiologischem Interesse ist. 

Als phenolisches Glykosid stellt es ein Glied der Kette des Phenol- 
stoffwechsels in der Pflanze dar, der im Gesamtstoffwechsel sicher eine 
bedeutende Rolle spielt. Wenn auch das Asculin, wie alle Phenole und 
phenolsubstituierten Stoffe im Pflanzenreich nicht allgemein verbreitet, 
sondern nur auf wenige Gattungen oder Arten beschränkt ist, so finden 
sich doch in sehr vielen Pflanzen chemisch verwandte oder ähnliche 
Stoffe, z.B. 
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so daB die ganze Stoffgruppe hier an Stelle eines einzigen, in vielen Pflan- 
zen vorhandenen Stoffes betrachtet werden muß. Es gibt Möglichkeiten 
für 80 einfache und methylierte Aglukone mit einer dem Asculetin 
analogen Konstitution. 

Zweifellos sind die Phenole im Mechanismus des pflanzlichen Stoff- 
wechsels von Bedeutung, da eine beträchtliche Anzahl von Stoffen aus 
ihnen aufgebaut sind oder sie irgendwie eingebaut enthalten. Sie sind 
nicht nur frei und als solche in der Pflanze vorhanden (9), sondern auch 
veräthert in Juniperus oxycedrus, Piper angustifolium u. a. oder in mehr 
oder weniger stark substituierten Formen, von den einfachen methylier- 
ten Produkten (Orzin, Guajakol usw.) bis zu den Aminosäuren (Tyrosin, 
Jod- und Bromgorgosäure, Dioxyphenylalanin) und bis zu komplizier- 
teren Aglukonen wie Coniferylalkohol, Äsculetin, Fraxetin, Querzetin, 
Phloretin, Hesperetin, Naringenin und vielen anderen. Phenolreste be- 
finden sich ferner in den Flavonen und Isoflavonen, den Anthokyanen 
(im Pelargonidin, Zyanidin und Delphinidin (23). Weiterhin sind Phenole 
(aneinandergekettet) in den Gerbstoffen bekannt (Tannin usw.), die man 
auch je nach Art des Phenols, das sich aus ihnen abspalten läßt, in Pyro- 
gallol-, Brenzkatechin- und Phloroglucingerbstoffe eingeteilt hat (17). 
Schließlich auch in methylierter Form eingebaut in vielen Alkaloiden, 
z. B. im Narkotin, Narcein, Mekonin, Cotarnin, Corytuberin, im letzteren 
sowie im Morphin und Apomorphin auch noch mit freien OH-Gruppen. 
Über Herkunft und Bedeutung der Phenole sowie der meisten Stoffe, denen 
sie eingebaut sind, E "rscht noch große Unsicherheit, die soweit geht, daß 
man nicht einmal mit Bestimmtheit sagen kann, ob es sich bei allen diesen 
Stoffen um Endprodukte oder um Reservestoffe handelt, ob sie dem assi- 
milatorischen oder dissimilatorischen Stoffwechsel entstammen (3). 

Die nichtphenolische Komponente des Äsculetins ist als Acrylsäure- 
rest, in Laktonbindung an das Phenol gekettet. 

Die Acrylsäure ist ähnlich den Phenolen eine sehr häufige und immer 
wiederkehrende Gruppe, die uns in den verschiedensten Pflanzenstoffen 
entgegentritt. So ist sie z. B. als Zimtsäure häufig in der Pflanze gefun- 
den worden, z. B. in Liquidambar orientalis, L. styraciflua, in Rheum offi- 
cinale, Cinnamomum ceylanicum, Butyrospermum Parkii, Palaquium 
Gutta, Styrax officinalis, Strychnos Maingayi, Teucrium sp., Scrophu- 
lariaceen, Globulariaceen, manchen Liliaceen, Zingiberaceen usw. Eine 
der Oxyzimtsäuren ist die o-Cumarsäure, die bekanntlich im Lichte 
leicht in Cumarin übergeht (20, 21), das teils als Glykosid, teils an andere 
Substanzen gebunden in der Pflanze vielfach vorkommt (Asperula, 
Melilotus, Anthoxanthum, Hierochloe, Angraecum, Nigritella, Liatris, 
Herniaria, Ageratum, Dipteryx, Prunus Mahaleb usw.), und von denen 
sich eine ganze Reihe von verschiedenen Körpern ableitet, unter anderen 
auch das Fraxetin und das uns interessierende Äsculetin. Eine Di- 
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oxyzimtsäure finden wir iu der Kaffeesäure bzw. Chlorogensäure in 
Coffea, im Butein, im Eriodicytol usw., ferner teilweise methyliert in 
Hesperetin, der Isoferulasäure und vielen anderen ähnlichen Körpern. 

Auch im Quercetin, Apigenin, Chrysin und anderen Aglukonen liegt 
ein Phenylacrylsäurerest, wie aus den Strukturformeln ersichtlich ist. 
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AuBer in diesen genannten und vielen anderen Stoffen findet man den 
Acrylsäurerest neben einer phenolischen Komponente auch im Lignin 
(Krason 7, 8), also auch in einem allgemein verbreiteten Pflanzenstoff, 
der nicht nur für wenige Arten spezifisch ist, wie fast jeder der vielen an- 
deren genannten Körper. Es liegt also im Acrylsäurerest eine bio- 
chemisch sicher nicht unwichtige Gruppe vor, und es mag in diesem Zu- 
sammenhang interessant sein, daß BJÖöRKSTEN (4) eine — Aminoacryl- 
säure als den einfachsten Eiweißbaustein ansieht und WINTERSTEIN 
und TRIER (27) eine Bildung dieser Gruppe im Zusammenhang mit dem 
Aminosäureabbau vermuten. Es haben nämlich D. ACKERMANN und 
H. Sc#ürze (1, 2) durch bakteriellen Abbau von Betainen den Acryl- 
säurerest neben Trimethylamin erhalten, andererseits erhielten Kör- 
NER u. Menozzi (13, vgl. dazu 15) aus Asparaginsäure mit Jodmethyl und 
Alkali neben Trimethylamin Fumarsäure, und aus Tyrosin einen Methyl- 
äther der p-Cumarsäure (vgl. dazu 10). Schließlich konnte gezeigt werden, 
daß durch Bacterium coli in hoher Ausbeute aus Asparaginsäure durch 
Desaminierung und Dehydrierung Fumarsäure entsteht und umgekehrt 
zum Aufbau von Asparaginsäure verwertet wird (27). Es entspricht 
demnach dem 

Phenylalanin-—_—_—> Zimtsäure, 
Tyrosin —+p-Cumarsäure, 
3, 4-Dioxyphenylalanin———> Kaffeesäure. 

Eine analoge Bildung, vielleicht auf dem Wege iiber die freie Ascule- 
tinsäure analog der Cumarsäure, die im Licht in Cumarin übergeht (16), 
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könnte hier beim Asculetin eine Rolle spielen und würde ein 3, 4, 6-Tri- 
oxyphenylalanin voraussetzen, das bisher noch nicht bekannt ist (25). 
Freilich kann die Bildung des Äsculetins auch auf anderen Wegen vor 
sich gehen. 

In vorliegender Arbeit sollen die Grundlagen zu eingehenderem Stu- 
dium dieser Fragen geschaffen und vorerst nur der Wandel des Glyko- 
sids, nicht des Aglukons untersucht werden. 


Methodik. 

Nachdem sich bereits früher Anhaltspunkte über die Verteilung des 
Äsculins in Aesculus hippocastanum ergeben hatten (11), und nachdem 
eine geeignete Methode zur quantitativen Bestimmung des Asculins aus- 
gearbeitet war (12), konnte 
darangegangen werden, die 
quantitativen Verschiebun- 
gen in der Verteilung im 
Laufe der Vegetationsperi- 
ods zu verfolgen. 

Die Methode der Bestim- 
mung war im wesentlichen 
dieselbe, wie sie bereits frü- 
her (12) angegeben wurde; 
es haben sich aber im Laufe 
der Zeit einige Verbesserun- 
gen durchführen lassen, die 
besonders die Apparatur be- Abb. 1. Schematische Darstellung des Strahlenganges im 
treffen, und über die kurz Fluorometer. 
einiges zu sagen ist. 

Die ursprünglich zur Fluorometrie verwendete Apparatur hatte einige Fehler 
und Nachteile, auf die bereits früher hingewiesen wurde (vgl. 12, S. 66). Das 
früher verwendete Lerrzsche Nephelometer war ohne Zweifel nicht die am besten 
geeignete Apparatur für fluorometrische Zwecke. Ihre Nachteile, das Öffnen der 
Spalten von unten nach oben statt umgekehrt, die geringe, erreichbare Schicht- 
höhe und die Dickwandigkeit der Gläser werden alle bei einem anderen Apparat 
vermieden, der uns von der Firma Schmidt & Haensch überlassen wurde, beim 
KLernmannschen Nephelometer, dessen Strahlengang schematisch in Abb. 1 
wiedergegeben ist. 

Durch Verwendung einer Hanauer ‚Analysenquarzlampe‘“ (Wechsel- 
strom, 9 Ampère) als Lichtquelle, an Stelle einer Bogenlampe, war es 





1 Nach H. S. Raper (Biochemic. J. 20, 735 [1926]) wird durch Tyrosinase aus 
Tyrosin als erstes Produkt /—3, 4-Dihydroxyphenylalanin gebildet. Der ge- 
nannte Autor konnte auch feststellen, daß die Tyrosinase dieses 3, 4-Dioxy- 
phenylalanin schneller weiteroxydiert als das Tyrosin selbst. Er nimmt deshalb 
an, daß dieses Produkt als Zwischenprodukt beim Abbau des Tyrosins normal 
vorhanden ist. 
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môglich, mit dem Nephelometer bedeutend näher an die Lichtquelle 
heranzurücken, ohne daB die Homogenität der Beleuchtung gestért 
wurde. Lampe und Nephelometer wurden gegenseitig so fixiert, daB 
Verschiebungen unmôglich waren und die einmalige Einstellung kon- 
stant blieb. In das Okular des Nephelometers wurde ein Blauglasfilter 
gebracht, um die bei manchen Extrakten noch störende grüne Fluores- 
zenz möglichst unberücksichtigt lassen zu können. Die ganze Apparatur 
wurde gegen äußeres Licht abgeschirmt und zur Ablesung der Skalen 
eine kleine, durch einen Druckknopf ein- und auszuschaltende Lampe an. 
gebracht. 

Die Gläser, die verwendet wurden, waren nicht mehr rund, wie 
früher, sondern eckig und aus einzelnen Platten gekittet. Die Front- 
wand (gegen die Lichtquelle zu) war aus Jenaer Uviol-Glas. Die runden 
Gefäße hatten den Nachteil, daß in ihrem unteren, halbkugeligen Ab- 
schluß vielfach Reflexe auftraten, die sich störend bemerkbar machten. 

Mit dieser Apparatur gaben nun auch die Eichkurven mit Konzentra- 
tionen von 0,00001—0,000001% annähernd die theoretisch zu erwar- 
tenden Werte entsprechend der für die Kolorimetrie geltenden Formel. 
Die notwendigen Korrekturen wurden bei der Berechnung berücksich- 
tigt (vgl. dazu 14). Graphisch dargestellt ergibt sich also ein Aufstieg 
der Kurve von 10 bei 0,00001% bis 100 bei 0,000001% , während mit der 
alten Apparatur, wahrscheinlich infolge der zu geringen Schichthöhe und 
der zu großen U.V.-Absorption der Glaswand die Kurve für dieselben 
Konzentrationen nur bis etwa 70 anstieg. 

Dieselbe Erscheinung, also eine Abflachung der Kurve, wird dadurch 
verursacht, daß die Konzentration der. Lösung im Verhältnis zur ein- 
strahlenden Lichtintensität zu hoch ist. Dieser Fehler macht sich jedoch 
erst oberhalb 0,0001% bemerkbar, so daß die Berechnung nach obiger 
Formel dann nicht mehr gilt, sondern eine besondere Eichkurve be- 
stimmt werden muß. 

Die Aufarbeitung des Pflanzenmaterials war folgende: Das frische Gewebe- 
stück (meistens etwa 200 mg) wurde plötzlich auf 80° C gebracht und 24 Stunden 
bei dieser Temperatur belassen. Dann kam es für 12—24 Stunden in einen Chlor- 
kalziumexsikkator und wurde schließlich gewogen. Auf das so ermittelte ,,Trok- 
kengewicht“ wurden später dann die Äsculinwerte berechnet. Das getrocknete 
Material wurde nun pulverisiert, mit 30 ccm Alkohol überschichtet und etwa 
4 Stunden bei 85—90° extrahiert. Dann wurde filtriert, mit Alkohol nachge- 
waschen und der Extrakt mit einer Lösung von 

10 ccm m/15 Phosphatpuffer p,, 8,0, 

10 cem Alkohol 96% ig, 

80 ccm Wasser. 
verdünnt und auf die geeignete Konzentration (und Volumen) gebracht. In 
einigen Fällen wurde das frische Material in flüssigem Stickstoff eingefroren und 
in gefrorenem Zustande in einen Schwefelsäureexsikkator gebracht und dann 
erst nach dem gewohnten Gang aufgearbeitet. Die Stickstoffbehandlung zeigt 
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keinen wesentlichen EinfluB auf den Gehalt des Asculins. Es ergaben sich z. B. 
folgende Werte fiir dasselbe (gemischte) Material: 


Rinde, mit Stickstoff behandelt ....... 0,678% , 
” ohne ” oe à: à ok ee 0,675% . 


Die Stickstoffbehandlung hatte den Zweck, das frische, feuchte Material 
momentan abzutöten (9), und das sofortige Austrocknen im Exsikkator sollte 
einen fermentativen Abbau des Äsculins verhindern. Wie der obige Versuch 
zeigt, ist jedoch bei Rinden ein solcher Abbau während des Trocknens nicht zu 
befürchten. Bei jungen, noch wachsenden Organen scheint die Fehlerquelle eines 
fermentativen Abbaues eher beachtenswert zu sein, wie sich aus Versuchen in 
anderer Richtung ergeben hat. Die zum Vergleich verwendeten Standardlösungen 
enthielten die bestimmte Menge Äsculin in ebendemselben, oben angegebenen 
Puffergemisch. Die Verdünnung des Extraktes war 5—5000fach, je nach dem 
Gehalt des Asculins. Als Standard diente Äsculin (Merck), exsikkatortrocken 
in das Puffergemisch eingewogen. 

Da die Fluoreszenz im Gewebe nicht spezifisch für das Äseulin ist, sondern 
eine Reihe anderer Körper ebenfalls blaue Fluoreszenz geben, bestimmt man mit 
der hier verwendeten Methode nicht nur das Äsculin, sondern alle stark fluores- 
zierenden Substanzen, die sich im Extrakt vorfinden. Für Aesculus kommen außer 
dem Äsculin noch das Fraxin und das Äsculetin in Betracht. Das Fraxin ist als 
Methyläsculin dem Äsculin verwandt und muß in dem bereits eingangs betonten 
Sinne, als dem Äsculin in seiner physiologischen Rolle gleichstehend, bezeichnet 
werden. Insofern ist es sogar eher wünschenswert als störend, daß die Methode 
(falls das Fraxin wirklich neben dem Äsculin vorkommt) — sein Vorkommen 
wird von Stokes angegeben — auch dieses berücksichtigt (11, 12). 

Ob in der Pflanze neben dem Asculin auch das freie Aglukon Äsculetin vor- 
handen ist, ist nicht bekannt. Das Äsculetin fluoresziert grünlich. Bei manchen 
Bestimmungen fällt ar f, daß der Extrakt nicht rein blau, sondern etwas grünlich 
fluoreszierte. In allen diesen Fällen wurde beim fluorometrischen Vergleich durch 
Verwendung dichter Blaufilter die störende grüne Fluoreszenz soweit als möglich 
ausgeschaltet. Trotzdem entstand dadurch bei manchen Bestimmungen ein 
kleiner Fehler, der aber die Resultate nicht wesentlich ändern konnte. 

Ob die besagte grünliche Fluoreszenz dem Asculetin zuzuschreiben ist, oder 
aber vielleicht einer noch unbekannten, etwa dem Äsculetin nahestehenden Ver- 
bindung, ließ sich noch nicht ermitteln. Daß der Erreger dieser Fluoreszenz mit 
dem Äsculetin in engem Zusammenhang steht, ist wahrscheinlich. Es ist die 
Beobachtung von Interesse, daß das Gewebe der Rinde eines Aesculuszweiges an 
einer frischen Schnittfläche nicht blau, sondern blaugrün fluoresziert, und daß 
erst beim Eintrocknen der Schnittfläche an der Luft die Farbe in reines Blau 
übergeht. Diese Tatsache spricht dafür, daß der fluoreszierende Körper als Vor- 
stufe oder Verwandter zum Äsculin aufgefaßt werden muß und läßt vermuten, 
daß in der lebenden Pflanze das Äsculin nicht als solches vorliegt, sondern erst 
beim Absterben in seiner chemisch bekannten Form entsteht. 

Zur Umwandlung der grünlichen Fluoreszenz in rein blaue ist anscheinend 
Luft oder Licht nötig. Es wurde z. B. frische Rinde (März 1931) sogleich nach 
dem Abschälen vom Baum grob zerkleinert und sofort in eine Glasröhre gebracht, 
durch die sauerstofffreier Stickstoff durchgeblasen wurde. Nach einer Viertel- 
stunde wurden die Röhren verschlossen und unter der Lampe beobachtet. Die 
Rinde bot in beiden Röhren schöne grünliche Fluoreszenz. Es wurde nun die 
eine der beiden Röhren 8 Tage in völliger Dunkelheit gelassen, während die 
andere im Licht (am Fenster) aufbewahrt wurde. Nach Abbruch des Versuches 
zeigte sich, daß die im Licht aufbewahrte Rindenprobe bereits blau fluoreszierte, 
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während die im Dunkeln aufbewahrte noch die anfänglich vorhandene grüne 
Fluoreszenz aufwies. Zwei offen der Luft ausgesetzte Proben, eine im Dunkeln 
und eine im Licht, zeigten beide bereits nach einigen Stunden oberflächlich nur 
mehr blaue Fluoreszenz. 


Als Bezugsgröße für den Asculingehalt der pflanzlichen Organe wurde 
nach mehrfachen Versuchen das Trockengewicht gewählt (vgl. dazu 
Seite 785). Dieses wurde nach 24stündigem Trock- 
nen des klein zerteilten Materials bei 800 und 
24stündigem Verweilen im evakuierten Exsikka- 
tor bestimmt. Das Frischgewicht wurde nur in 
einigen Fällen zur Beurteilung herangezogen. 
Bei Knospenschuppen konnte auch die Gesamt- 
menge jeder einzelnen Knospenschuppe an Ascu- 
lin zu Vergleichen herangezogen werden. Ebenso 
ließ sich ein Vergieich der Gesamtmenge verschie- 
dener Individuen, bezogen auf ein Individuum, 
bei Keimlingen und jungen Pflanzen durchführen, 
die in Gänze aufgearbeitet werden konnten. 


I. Die Verteilung des Asculins in Aesculus 
hippocastanum L. 

Bevor an die Feststellung jahreszeitlicher Verände- 
rungen oder Änderungen im Äsculingehalt infolge künst- 
licher Verschiebung physiologischer Bedingungen ge- 
schritten werden konnte, war es nötig, die Unterschiede 
im Äsculingehalt an verschiedenen Stellen desselben 
Organs kennenzulernen. Die Verteilung des Äsculins 
im Ast ist schon unter der Analysenlampe an einem 
Ast-Längsschnitt deutlich wahrnehmbar (vgl. Abb. 2). 


Die folgende Abb. 3 zeigt die Verteilung des 
Asculins in der Rinde und den Knospenschuppen 
dreier verschiedener Äste desselben Baumes. 





Größe), mit ultraviolettem Die untersuchten Proben bestanden aus 1 cm langen 


Licht pe ~ _ - und etwa 11/,—2 mm breiten Rindenstreifchen, die 
kn tg nn von a parallel zur Langsachse den Asten entnommen wurden 


krinsäure als Sperrfilter ver- und zwar so, daB die Proben alle untereinander in ei- 
wendet.) nem am Ast gedachten Radialschnitt gelegen waren. 

In Abb. 3 ist auch der „Querschnitt‘‘ durch den Ast 

an der angegebenen Stelle schematisch dargestellt. Die in den Abbildungen 
eingetragenen Zahlen geben den Äsculingehalt in Prozenten des Trockengewichtes 
an. Die Zahlen sind an jenen Stellen eingetragen, an denen die zur Bestimmung 
verwendeten Gewebestücke entnommen wurden. Bei den Knospen (deren Größe 
in Millimeter angegeben ist) beziehen sich die Werte auf einen Streifen, der in 
derselben Größe wie die Rindenproben aus der ganzen Knospe von der äußer- 
sten bis zur innersten Schuppe durchgehend herausgeschnitten wurde. Es sind 
also die Mittelwerte für den Gehalt der Knospenschuppen. Über den Gehalt der 
einzelnen Knospenschuppen sind weiter unten Zahlen gegeben. 
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Aus den Werten in Abb. 3 ergibt sich, daß in der Rinde der Aste 
und den Knospen nur geringe Schwankungen im Asculingehalt vorhan- 
den sind, wenn man die Proben nebeneinander (im gleichen Querschnitt) 
entnimmt. Nach Abb. 3 z. B. betragen die Differenzen im Querschnitt 
maximal etwa 15% des Gehaltes. Größer sind die Differenzen (bis etwa 
100%), wenn man die Proben nicht in gleicher Höhe, sondern unterein- 


24 


469 


336 


290 





Mitel:861 384 381 


Abb. 3. 


ander entnimmt. Es ist also für die Untersuchung jahreszeitlicher 
Schwankungen notwendig, daB die einzelnen Proben von Rinde an seitlich 
(nicht untereinander) benachbarten Stellen der Aste oder des Stammes 
entnommen werden. Bei den nachfolgenden Serienversuchen wurde das 
auch beriicksichtigt. Die Unterschiede der einzelnen Aste untereinander 
übersteigen die Unterschiede in der Rinde an verschiedenen Stellen des- 
selben Astes in keinem Falle; ja die Mittelwerte aus je etwa 10 Bestimmun- 
gen stimmen besser überein, als die Bestimmungen an einem einzelnen Ast: 
Planta Bd. 15. 5la 








ores © BUR I | Ast A: 2,61 
» BEE JU ER nie » B: 2,84 
a ee sine » C: 2,81. 


Zur Beurteilung der jahreszeitlichen Schwankungen, die in den später 
folgenden Kurven dargestellt sind, wurden daher auch die Mittelwerte 


% 


Zohl der Schnitte 
Abb. 4. 





aus je etwa 6 Bestimmungen herangezogen. 

Wie groß die Differenzen im Gehalt direkt unter- 
einander liegender Querschnitte sind, zeigt Tabelle 1. 
Es wurde ein 6 mm langes Aststück mit dem Mikro- 
tom in Schnitte zerlegt, deren Dicke 200 u und deren 
Trockengewichte je etwa 0,003 g betrugen. Die Schnitte 
wurden von dem Aststück von oben nach unten hin 
a itten und fortlaufend numeriert, so daß Nr. 1 
am Ast nur 0,6 cm höher lag als Nr. 30. Die ange- 
führten Werte beziehen sich auf das gesamte Trocken- 
gewicht des Schnittes, also auch auf das Holz, dessen 
niederer Gehalt an Asculin die Werte gegeniiber den 
Rindenwerten in der vorigen Tabelle natiirlich bedeu- 
tend eraiedrigt. Die Bestimmungen wurden im Januar 
1931 durchgefiihrt. Abb. 4 zeigt, wie sich die Schnitte 
ihrer Anzahl nach auf die Prozentbereiche (0,23 bis 
0,22% ; 0,22—0,21% ; 0,21—0,20% usw.) verteilen. 


Die meisten liegen zwischen 0,150 und 100%. Die häufigsten Werte 
schwanken um etwa + 25%, die extremsten um etwa 60% eines mittleren 
Tabelle 1. Mikrotomserie. 33 Schnitte: 1—30 mit Rinde, 31—33 ohne Rinde. 


Schnittstärke 2004; 23 = 1964; 24 = 204u. Gewicht 0,0032 g mit Rinde, ohne 
Rinde = 0,0022g. Trockengewicht 0,00292 g mit Rinde, ohne Rinde = 0,00174g. 























Nr. 2. cht | Dicke in w Nr. aor Dicke in u 
1 0,171 200 18 0,176 200 
2 0,200 200 19 0,230 200 
3 0,181 200 20 0,180 200 
4 0,185 200 21 0,153 200 
5 0,161 200 22 0,134 196 
6 0,168 200 23 0,206 204 
7 0,168 200 24 0,186 200 
8 0,146 200 25 0,159 200 
9 0,211 200 26 0,195 200 

10 0,159 200 27 0,161 200 

11 0,181 200 28 0,187 200 
12 0,160 200 29 0,179 200 
13 0,186 200 . 30 0,167 200 

14 0,186 200 31 0,0067 200 

15 0,168 200 32 0,0072 200 

16 0,159 200 33 0,0073 200 

17 0,180 200 
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Gewichtes. Es sind also sehr bedeutende Differenzen vorhanden, obwohl 
es sich um Entfernungen von Bruchteilen von Millimetern handelt. So 
beträgt z. B. die Differenz zwischen Schnitt 18 und 19 0,054%, das sind 
etwa 27% des Mittelwertes von beiden. Daraus ergibt sich, daß man 
Mikrotomschnitte durch ein kurzes Stück eines Organes nicht ohne vor- 
herige Prüfung der Verhältnisse als chemisch gleichwertig betrachten 
darf. 

Ähnliche Verhältnisse wie im Ast liegen auch im Stamm vor. Die 
Schwankungen sind innerhalb desselben Querschnittes geringer als die 
Differenzen zwischen Werten verschiedener Querschnitte, also unterein- 
ander liegender Stellen. - 











Tabelle 2. 
Trockengewicht 
in % 
Al 9,0 
A2 4,51 
A3 1,10 { 95cm 
2 : = 9 cm Zwischenraum 
A6 5,60 
A7 6,03 
A8 5,23 
A9 4,10 
A 10 3,48 
All 5,93 | 2,80 m 
A 12 3,03 
A 13 5,62 { 225cm 
A 14 5,42 
A 15 6,05 
A 16 2,33 
A 17 2,31 
A 18 12,84 
A 19 3,70 
A 20 4,36 0,5 m über dem Boden 
Mittelwert 4,98 
Mitte November 1930. 


Tabelle 2 gibt die Werte für einen 2,80 m langen und etwa 1/, cm 
breiten Streifen, der an der Siidwestseite eines etwa 51/, m hohen Baumes 
aus der Rinde geschnitten wurde. Die Differenzen sind aber gegenüber 
denen im Ast bedeutend größer und schwanken im Bereich der Größen- 
ordnung bis zu den extremen (also von 1—10) und manchmal sogar etwas 
darüber. Es ist also für die Probeentnahme zu den Versuchen über 
jahreszeitliche Schwankungèn besonders beim Stamm wichtig, daß jede 
neue Probe neben aber nicht oberhalb oder unterhalb der alten (von der 


1 Im gleichen Rindenstreifen durchgeführte Phenolbestimmungen ergaben 
ähnliche Differenzen. 
51* 
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letzten Untersuchung) entnommen wird. DaB die Differenzen (wieder 
nur im Ast) zwischen nebeneinander entnommenen Proben nicht so groBe 
sind, zeigte neben mehreren anderen ein Versuch, bei dem aus dem 
Stamm eines etwa 5m hohen Baumes ein schrau- 
benférmiger Rindenstreifen so herausgeschnitten 
wurde, daB das Ende etwa 10 cm vertikal iiber 
dem Anfang lag (Abb. 5). 

Die Schwankungen betragen maximal etwa 
+ 23% des Mittelwertes für die Rinde des Stamm- 
stückes. Die Lage des Stammes war so, daß 
seine Nordseite durch ein vor ihm stehendes Ge- 
baude geschiitzt lag und beschattet war, wihrend 
die Siidseite frei und der Sonne ausgesetzt war. 
Eine diesen Verhältnissen entsprechende Diffe- 
renz im Asculingehalt ergab sich jedoch nicht. 
In Abb. 5 sind die gefundenen Werte an den ein- 
zelnen untersuchten Stellen in der schematischen 
Abbildung des Rindenstreifens eingetragen. 

Die quantitative Verteilung des Asculins in- 
nerhalb der Rinde ist (im Juli untersucht [1930]) 
etwa die folgende: 


Junger Ast. Abziehbare cuticuläre Epidermis 0,02% 





u Darunterliegendes Rindenparen- 
Abb. 5. MES wwe «ce ese 0,09% 
Junger Ast. Innere, dem Kambium angrenzende Schicht ein- 
schließlich der Bastfasern . . . . . . . . . . . 0,39% 
(vgl. Abb. 6). 
Es entfallen also vom Gesamtgehalt der Rinde auf die einzelnen Ge- 
webe folgende Anteile: 
FRE RE ee ee ee 4% 
SE a eee 18% 
Kambialschicht und Bastfasern . . . . . . . . 78% 


Im Februar hingegen ist die Verteilung etwas anders, wie aus Abb. 9 
hervorgeht. Die äuBeren, parenchymatischen Teile der Rinde enthalten 
nun mehr Asculin als die inneren. 


Epidermis + Parenchym........... 3,80% 

Kambialschicht + Bastfasern . . . . . . . . . 3,25% 
und zwar entfallen nun vom Gesamtgehalt auf die 

Epidermis + Parenchym . . . . . . . . . . . 57% 

Kambialschicht + Bastfasern . . . . . . . . . 43% 


Mit zunehmendem Asculingehalt vergrößert sich also der Gehalt des 
Rindenparenchyms mehr als der der Kambialschicht und der Bast- 
fasern. 











Verteilung und Wandel des Asculins in Aesculus hippocastanum L. 779 


Die Knospen unterscheiden sich in ihrem Asculingehalt nicht wesent- 
lich voneinander. In Abb. 3 sind die Durchschnittswerte fiir einige 





Abb. 6. Aesculus, Ast, quer. Aufnahme in Fluoreszenzlicht. Vergrößerung 36fach. Das Cambium 
selbst leuchtet nicht. 





Abb. 7. Aesculus, Ast, quer. Aufnahme im Fluoreszenzlicht. Vergrößerung 20fach. Die Markkrone 
leuchtet auf, ebenso das äußere, jüngste Holz. Das Mark selbst ist negativ. 


Knospen (Knospenschuppen) angegeben. Die Werte beziehen sich auf 
den Zustand am 2. Februar 1931. Die Werte differieren voneinander 
Planta Bd. 15. 51b 
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maximal etwa um + 30% vom Mittelwert aus allen Bestimmungen. 
Dabei fällt allerdings eine gewisse Übereinstimmung von Größe und As- 
culingehalt auf und zwar insofern, als die größeren Knospen prozentual 


weniger Äsculin enthalten, als 











Abb. 8. Aesculus, Ast, quer, unterhalb einer Knospe. 

Aufnahme im Fluoreszenzlicht. Vergrößerung 20 fach. 

Das Mark enthielt an dieser Stelle Asculin. 
Cambium ist als dunkler Streifen sichtbar. 


die kleineren. 
Tabelle 3. 
Asculingehalt in 
Knospe | Größe in mm | % des Trocken- 
gewichts 
Bl 24 0,64 
B2 18 0,64 
B3 14 0,74 
C1 26 0,87 
C2 10 1,20 
C3 6 1,14 








Der durchschnittliche Gehalt 
war fiir den Februar 1930 an 
zwei Baumen in Wien 0,95% 
und an zwei Baumen in Lud- 
Das wigoafen a. Rh. im Februar 
1931 0,90%, eine Ubereinstim- 


mung, die bei den Werten fiir Rinde von Stamm und Asten nicht vor- 
handen ist. Allem Anschein nach ist das Asculin in den Knospenschup- 
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Abb. 9. Ast, Baum 2. 26. II. 1931. 


pen in sehr konstanter 
Menge vorhanden und 
nicht so großen örtli- 
chen, quantitativen Ver- 
schiebungen ausgesetzt, 
wie etwa in der Rinde 
des Stammes oder der 
Aste. 

Uber die Verteilung 
des Asculins auf die ein- 
zelnen Knospenschup- 
pen einer Knospe gibt 
Abb. 10 die Zahlen für 
eine 20 mm lange Knos- 
pe im Februarzustande. 
Ihr Mittelwert beträgt 


0,90% , entspricht also dem normalen Februarwert. Die einzelnen Knos- 
penschuppen wurden jede für sich allein aufgearbeitet. Die Kurven der 
Abb. 11 geben die Werte zusammengestellt für je ein Knospenviertel. 


Die Zahlen 1—4 bezeichnen die Knospenschuppen von außen nach innen. 
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Die äußersten beiden Schup- 
pen sind die kleinsten und 
härtesten. Nach innen zu sind 
die Schuppen zarter und die 
innerste ist nur ein rein grünes, 
Harz absonderndes Blatt. Der 
Asculingehalt ist nun in den 
ersten beiden Schuppen etwa 
derselbe, wie in der innersten 
(prozentual auf das Trocken- 
gewicht bezogen), in der zwei- 
ten Reihe ist er jedoch etwas 
höher und zwar etwa um 30% 
des Wertes für dieerste. Diese 
Beobachtung hat sich an eini- 
gen Knospen bestätigt, ob sie 
eine allgemeine Regel ist, läßt 
sich auf Grund der doch ver- 
hältnismäßig wenigen Bestim- 
mungen nicht sagen. 

Die Verteilung des Äsculins 
in der Knospe ist infolge der 
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Abb. 11. 


mehrfarbigen Fluoreszenzen im mikroskopischen Bild nicht leicht festzu- 
stellen. Intensiv blaue Fluoreszenz findet sich in Knospenquerschnitten 
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in einer Verteilung, wie sie die beiden folgenden Abbildungen (12 und 
13) wiedergeben. In Abb. 12 wurden alle andersfarbig fluoreszierenden 
Partien schwarz abgedeckt, so daB die Bilder nur noch die rein blaue 
Fluoreszenz zeigen, die dem Asculin zuzuschreiben ist. 

In Abb. 12 sieht man die Basis der Blattanlagen, also die Anlage des 
neuen Asttriebes stark aufleuchten, ebenso die davon abzweigenden 
Blattstielanlagen und die Knospenschuppen. Ebenso sieht man in 
Abb. 13 deutlich die gefalteten Blattanlagen blau aufleuchten, besonders 


an der Blattrippe. 





Abb. 12. Aesculus hi st Knospe, 25. Februar 1931. Querschnitt knapp oberhalb der 

Basis. (Aufnahme im nen wy VergréGerung 20fach.) Die Behaarung der Blattanlagen 

ist schwarz abgedeckt. Die innersten Knospenschuppen leuchten stärker als die äußeren. Die An- 
lage des jungen Triebes und der Blattstiele leuchten stark (blaugrün) auf. 





Berücksichtigt man die Gesamtmenge an Äsculin, die jede einzelne 
Knospenschuppe enthält, so ergibt sich die Verteilung, wie sie in Abb. 11 
dargestellt ist (vgl. dazu die Abb. 12, auf der man deutlich sieht, daß die 
zweitinnerste Knospenschuppe stärker aufleuchtet als die übrigen). Im 
allgemeinen ist die Gesamtäsculinmenge der Schuppen um so höher, je 
größer das Trockengewicht ist. 

In den übrigen Organen ist das Äsculin zu verschiedenen Jahreszeiten 
in Mengen zugegen, deren annähernde Größen in den folgenden Zusam- 
menstellungen gegeben sind. 

Das Mark ist in seinem Gehalt an Asculin in älteren Ästen ganz un- 
gleichmäßig. Es kann von 0,0—8,0% (Trockengewicht) Asculin ent- 
halten. 
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Das Mark von Aesculus ist in den Asten iiberall dort anders be- 
schaffen als sonst, wo ein ,,Absatz‘, also ein Alterssprung um 1 Jahr vor- 
handen ist, der sich äußerlich durch eine ringförmige Faltung der Rinde 
bemerkbar macht. Schneidet man einen frischen Ast (z. B. im Februar) 
der Länge nach durch, so färbt sich das Mark an jenen Stellen bald braun 
und fluoresziert hell blaugrün, während das übrige Mark nur ganz 
schwache Fluoreszenz zeigt (vgl. Abb. 2 auf S. 774). 

Wurzeln wurden nur selten untersucht, ergaben aber in der Rinde 
immer geringeren Asculingehalt als die Rinde des Stammes. 





Abb. 13. Aesculus hippocastanum, Knospe, 25. Februar 1931. Querschnitt durch die Blattanlagen. 
Aufnah im Fluor ht. (VergréBerung 40fach.) Man sieht die Blattanlagen (die noch 
gefaltet sind) und besonders die Blattrippen deutlich (blau) aufleuchten. 





So enthielt z. B. am 5. Februar eine Wurzel folgende Mengen Asculin : 


Altere Werd: Bade. .... tt 0,36% 
Bl: erat is 0 0,02% 
Jüngere Wurzel: Binde .. ... . . . . . . 0,45% 
ét à: diet tél 0,02%. 


Die Rinde des Stammes enthielt zur selben Zeit 2,9—4,5%. 

Blätter und Blattstiele enthalten wechselnde und immer nur geringe 
Mengen an Asculin (vgl. dazu Seite 802f.). Der Gehalt der Blätter betrug 
etwa 0,01—0,001%, der der Blattstiele etwa 0,08%, im höchsten Falle. 
der beobachtet werden konnte, 0,76%. 

Der Gehalt der Fruchthülle und der jungen Samen war folgender: 

Juni Juli August September Oktober 


Fruchtschale. . . . | gg990, 073%  0,071%  0,069%  0,074% 
Junger Same. . . . | mee’ 0,003% 0,001%  0,000%  0,000% 
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(Das Absinken der Prozentwerte vom Juni bis zum Oktober entspricht nur 
in der Frucht, nicht aber in der Fruchtschale einem Sinken des Asculingehaltes, 
da ja die Frucht wächst. Vergleiche dazu S. 802.) 

Die Bliten enthielten 0,004%. 


IL Jahreszeitliche Schwankungen des Asculingehaltes. 

Aus den bisher geschilderten Ergebnissen geht hervor, daB bei Be- 
riicksichtigung der Amplitude der individuellen Unterschiede im As- 
culingehalt der einzelnen Organe oder Organteile untereinander eine be- 
deutende Zunahme oder Abnahme der Glykosidmenge gut feststellbar 
ist. Besonders hat sich gezeigt, daB die Mittelwerte aus mehreren, etwa 
zehn Einzelbestimmungen recht gute Übereinstimmung aufweisen, und 
daß also besonders bei Verwendung solcher Mittelwerte etwa auftretende 
Schwankungen der Äsculinmenge zum Ausdruck kommen müssen. 

Es konnte also versucht werden, durch Bestimmung des Äsculin- 
gehaltes einer größeren Anzahl von Organen oder Organteilen zu be- 
+ stimmten Jahreszeiten einen Einblick über Verschiebungen der Äsculin- 
menge innerhalb eines Baumes im Lauf einer Vegetationsperiode zu er- 
halten, aber auch Aufschluß darüber, ob die Gesamtmenge des in einem 
Individuum vorhandenen Äsculins im Lauf eines Jahres Schwankungen 
mitmacht, oder ob bloß ein langsames Ansteigen merklich ist. Die zuletzt 
gestellte Frage kann auf Grund von Gehaltsbestimmungen an Organ- 
teilen nicht ohne weiteres exakt beantwortet werden, da wir bei Pflanzen 
in Rinde, Holz und Blättern Organe von unbestimmter Gesamtgröße vor 
unshaben, und da alle bestimmten Werte nur relative sein werden, die die 
Schwankungen der Bezugsgröße beibehalten, die nicht immer im ge- 
wünschten Maße bekannt sind (vgl. dazu Seite 795). Die Trocken- 
gewichtsprozente z. B. sagen nicht mit Sicherheit darüber aus, ob die Ge- 
samtmenge des Äsculins in einer Pflanze zu- oder abgenommen hat, wenn 
auch große Schwankungen im Gehalt, die nicht mehr durch Änderung des 
Trockengewichtes erklärt werden können, doch einige Anhaltspunkte da- 
für geben und Schlüsse auf etwa stattgefundene Verschiebungen zulassen. 
Den endgültigen und sicheren Nachweis von Schwankungen im Gesamt- 
gehalt der ganzen Pflanze bzw. von ganzen Organen kann natürlich nur 
seine direkte Bestimmung bringen. Dazu muß jedoch die ganze Pflanze 
aufgearbeitet werden, was bei Bäumen auf Schwierigkeiten stößt, bei 
jungen Exemplaren aber durchführbar erscheint. In einem späteren 
Abschnitt wird über solche Bestimmungen des Gesamtgehaltes an Jung- 
pflanzen berichtet (Abschnitt III). 

Bei stoffwechselchemischen Arbeiten taucht allgemein die Frage nach der 
geeigneten Bezugsgröße auf. Worauf sollen gefundene Mengen eines Stoffes be- 
zogen werden? Auf das gesamte Individuum, aus dem der Stoff isoliert wurde, 
auf ein einzelnes Organ, auf das Gewicht oder aber auf die Fläche oder auf beides, 


oder auf das Volumen des Organes? 
Es ist notwendig, den zu untersuchenden Prozeß gesondert von allen anderen 
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parallel verlaufenden Prozessen zahlenmäßig darzustellen. Es ist also notwendig, 
als Bezugsgröße eine konstante und unveränderliche Größe zu haben. Anderen- 
falls ist es nötig, wenigstens die Schwankungen einer inkonstanten und variablen 
Bezugsgröße, bezogen auf eine konstante zu kennen, um überhaupt Schlüsse über 
den Verlauf des zu studierenden Prozesses zu ermöglichen. 

In der tierischen Stoffwechselchemie ist die Frage leichter zu beantworten als 
in der pflanzlichen, da das Tier eine festgelegte Form und wohldefinierte Organe 
besitzt, die alle in annähernd konstanten Größenverhältnissen zueinander stehen. 
Hier ist es also nicht schwer, z. B. auf die Einheit des einzelnen Organes, etwa 
noch umgerechnet auf ein mittleres Gewicht, zu beziehen und die Menge des frag- 
lichen Stoffes in Prozenten dieser Gewichtsgröße oder aber in absoluter Gewichts- 
größe pro Organ auszudrücken. Anders ist es hingegen bei der Pflanze, der eine 
konstante Form fehlt, und die keine scharf abgegrenzten Organe bestimmter Form 
und Größe hat, soweit es sich nicht um Blüten, Früchte, Knospen, Samen, Kotyle- 
donen usw. handelt. Auch die Aufarbeitung von Gesamtpflanzen ist nicht immer 
möglich, wenn es sich z. B. um strauch- oder baumförmige Arten handelt. (Dazü 
kommt in diesem Falle noch die Schwierigkeit, vergleichbare Individuen zu be- 
schaffen.) 

Es handelt sich im allgemeinen darum, festzustellen, ob ein bestimmter Stoff 
mehr oder weniger wird, oder aber ob seine Konzentration höher oder niedriger 
wird. Für uns ist hier nur der erste Fall wichtig: es handelt sich darum, festzu- 
stellen, ob die Menge des Äsculins einer Pflanze abzunehmen vermag, oder ob sie 
nur langsam ansteigt, wie das erwartet werden müßte, wenn das Äsculin als un- 
verwertbares Abfallprodukt in der Pflanze liegen bliebe. Da uns aber die ganze 
Pflanze oder aber das ganze Organ nur in wenigen Ausnahmefällen zur Verfügung 
steht, so müssen andere, vergleichbare Einheiten des Versuchsmaterials gesucht 
werden, auf die sich die gefundene Gewichtsmenge an Äsculin beziehen läßt, und 
die gleichzeitig so konstant sind, daß andere Vorgänge in der Pflanze, die mit der 
Bildung von Asculin in keinem erkennbaren Zusammenhang stehen, das erhaltene 
Bild nicht verschieben können. 


Als solche Einheiten (Bezugsgrößen) kommen außer der Einheit des 
Individuums bzw. des einzelnen Organes folgende in Betracht: 

das Frischgewicht, 
das Trockengewicht 
und die Fläche. 

Die Verwendung der Einheit des Individuums und des Organes ist, 
wie schon betont wurde, nur in engen Grenzen und in besonderen Fällen 
möglich. Das Individuum kann nur bei Keimlingen und bei Jung- 
pflanzen, deren Alter 2—4 Jahre nicht übersteigt, als Bezugsgröße in An- 
wendung kommen. Da aber auch in diesem Alter bereits bedeutende in- 
dividuelle Unterschiede in Form und Größe der Pflanzen bestehen 
können, so ist bei der Auswahl des Versuchsmateriales darauf zu achten, 
daß nur annähernd gleich große, und zwar Pflanzen von annähernd 
gleicher Form (gleicher Zahl von Blättern, Knospen usw.) für Versuchs- 
reihen verwendet werden, die quantitativ vergleichbare Werte ergeben 
sollen. 

1 Von der Möglichkeit einer Bezugnahme auf den N-Gehalt oder aber auf das 
kohlehydratfreie Trockengewicht wird hier abgesehen. 
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Die Verwendung der Einheit des Organes ist bei Aesculus hippo- 
castanum beschränkt auf annähernd gleich groBe Organe. Als solche 
kommen nur die Samen (Friichte, Kotyledonen), die Bliiten und die 
Knospen in Frage. Aber auch hier ist sie nicht unbedingt brauchbar, da 
die GréBe und das Gewicht der Organe auch am gleichen Individuum 
doch bedeutenden Schwankungen unterliegt. Bei Blättern und bei Blatt- 
stielen, deren GréBe an einer Pflanze am meisten variiert, ist sie über- 
haupt nur in Ausnahmefällen anwendbar. Es ist jedenfalls unmöglich, 
Organe verschiedener Größe und verschiedenen Gewichtes miteinander 
zu vergleichen, ohne die Größe oder das Gewicht mit zu berücksichtigen. 
Letzteres ist jedoch in vielen Fällen recht gut durchführbar. Wie später 
an einem Beispiel gezeigt wird (Seite 805) ist es möglich, bei jungen 
Pflanzen von Aesculus hipocastanum aus dem Asculingehalt eines 
kleinen Stückes aus dem Stamm durch Umrechnung von der Teilstück- 
länge auf die Gesamtlänge mit guter Annäherung die tatsächlich ge- 
fundenen Werte für den Gesamtgehalt des Stämmchens an Asculin zu er- 
rechnen. 

Somit wären wohl Bezugsgrößen für die Samen, Keimlinge, Knospen 
und Blüten gefunden, nicht aber für jenes Organ, in dem sich die Haupt- 
menge an Äsculin findet, die Rinde. Hier bleiben nur das Frischgewicht, 
das Trockengewicht und die Fläche zur Wahl. 

die Verwendung des Frischgewichtes spricht die Überlegung, 
daß sich die Größe des Frischgewichtes aus den zwei Größen des Trocken- 
gewichtes und des Wassergehaltes zusammensetzt, daß also indirekt auf 
den Wassergehalt bezogen wird, wenn der Äsculingehalt in Frischge- 
wichtsprozenten ausgedrückt wird. Das Bild des Äsculingehaltes würde 
durch die Schwankungen des Wassergehaltes beeinflußt, indem z. B. trotz 
gleichbleibender Menge an Äsculin bei einer Zunahme des Wasserge- 
haltes in vergleichbaren Organen die Frischgewichtsprozente für das 
Asculin fallen müßten. Es würde der unrichtige Eindruck einer Ab- 
nahme des Äsculingehaltes hervorgerufen werden. 

Diese Beeinflussung des Bildes durch die Schwankungen des Wasser- 
gehaltes der Organe läßt sich ausschalten durch die Verwendung des 
Trockengewichtes als Bezugsgröße. ‚Trotzdem gelten hier wieder die- 
selben Einwände, indem auch das Trockengewicht im Laufe des Jahres 
mehr oder weniger großen Schwankungen unterworfen ist. Hier ist die 
Situation sogar noch komplizierter. Während sich die Schwankungen im 
Wassergehalt auf Grund von Parallelversuchen leicht bestimmen ließen, 
ist dies beiden vielen Komponenten, aus denen sich die Summe zusammen- 
setzt, die wir als Trockengewicht ängeben, nicht mehr möglich. Das 
Trockengewicht ist die Summe aller Bestandteile des Gewebes, mit Aus- 
nahme der beim Trocknen verloren gegangenen. Seine Größe ist daher 
von der Größe aller seiner einzelnen Komponenten abhängig und gibt das 
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Integral aller quantitativen Schwankungen seiner unzähligen Kompo- 
nenten in seinen Schwankungen im Laufe des Jahres wieder. So enthält 
es z. B. alle Schwankungen, die infolge der Ansammlung und des zeit- 
weisen Verschwindens der Reservestoffe auftreten. Es ergäbe sich so 
wieder ein gefälschtes Bild für das 
vorhandene Asculin; werden die ge eas seamed 
Reservestoffe aus einem Organ ab- = 
geleitet und entfernt, während 
z. B. die Menge des Asculins un- 
verandert bleibt, so wird der Trok- 
kengewichtsprozentwert fiir Ascu- 
lin ansteigen und den Anschein 
erwecken, als ob das Asculin an ’ | ] 
Menge zugenommen hätte. | 
Mithin verschiebt das Trocken- | 
gewicht das Bild der Schwankun- 
gendes Äsculingehaltes, mehr noch 
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das Frischgewicht, als Summe des- 7 ER ache | 
sen mit einer weiteren Kompo- | \ / 
nente, weshalb als letzte Môglich- $— 4% 
keit einer brauchbaren Bezugs- [| x * Y 
gréBe die Fläche zu berücksich- , 2 N A 
tigen ist. | Arockengewichts-% re +7 \ 
Die Fläche lä als Bezugs- 4 
größe zwar sowohl das Trockenge- ? —4 7 N2 71774 
wicht wie auch das Frischgewicht [| > rn % \ 
ohne Einfluß auf das Resultat , = <= < 
(soweit nicht durch Wasserverlust | ni | | 
Frischgewichts-% 


eine Flächenverminderung eintre- 
ten kann), hat aber den Nachteil, 
daß sie nur so lange ein unver- 
fälschtes Bild der Menge des zu ,— Zr A a BEER 
untersuchenden Stoffes zuläßt, als ap». 14. Asculingehalt von Aesculus hippocasta- 
die Gesamtfläche des untersuchten ”"” L-, Stamm, Rinde; März 1981. Oberes Dis- 


ù . gramm: Die Kurven A, B und C übereinander 
Organs konstant bleibt. Dies ist gelegt, in verschiedenen Maßetäben. Unteres Dia- 


nur bei nicht mehr wachsenden °°°" PT Len rade — mag ad 
Organen der Fall. Bei jungen, noch 

wachsenden Organen (in unserem Falle bei den jungen Asttrieben der 
Baume) machen sich also auch bei Verwendung der Flachen als Bezugs- 
größen andersartige Komponenten störend bemerkbar, indem sie sozu- 
sagen die eine Achse des Bezugssystems deformieren und ihr eine andere 
als die zum richtigen Bild geforderte Gestalt geben. Trotzdem ist die 
Fläche für unsere Zwecke noch gut brauchbar, da bekannt ist, daß sie 
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höchstens zunimmt, nicht aber abnehmen kann. Sie kann also einzig 
ein Sinken, nicht aber ein Ansteigen des Asculinwertes vortäuschen. 

Hier wie bei Verwendung des Individuums als BezugsgréBe, wie auch 
in allen anderen Fällen müssen freilich bei der Beurteilung der Versuche 
die individuellen Schwankungen unter den vergleichbaren Einheiten be- 
rücksichtigt werden, die auf statistischer Basis bekannt gemacht und 
durch Errechnung von Mittelwerten aus vielen Bestimmungen ausge- 
schaltet werden können. 

Um die eben angestellten Überlegungen für unseren speziellen Fall 
zu prüfen, seien einige vergleichende Werte gegeben, die ein Urteil über 
die verschiedenen Bezugsgrößen zulassen. 


n 


1 


Stamm 





v 
Abb. 15. Äsculingehalt verschiedener Proben aus der Rinde vom Stamm und vom Ast, April 1981. 


In Abb. 14 sind die Werte für den Äsculingehalt derselben fünf Pro- 
ben, die am gleichen Tage vom Baum geerntet und bestimmt wurden, auf 
die verschiedenen Größen bezogen, wiedergegeben. Man sieht, daß die 
Kurven A und B im wesentlichen dasselbe Bild ergeben und sich nur in 
der absoluten Größe unterscheiden. Es bleibt also hier für die Beurtei- 
lung der Äsculinverteilung belanglos, ob man von den Frischgewichts- 
oder den Trockengewichtsprozenten ausgeht. Beide aber geben ein an- 
deres Bild als bei Verwendung der Fläche als Bezugsgröße. Ähnlich 
ist esbei den Werten der Abb. 15. Auch hier ergeben sich beim Ver- 
gleich der Frischgewichts- und der Trockengewichtsprozente nur gering- 
fügige Differenzen, die über das Bild der Kurve nicht im Zweifel lassen. 
Nicht ganz parallel verläuft auch hier wieder die auf die Fläche bezogene 
Kurve. 
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Bereits eine oberflachliche Betrachtung der Kurven von Abb. 14 und 
15 besagt, daB diese Parallelität der Trockengewichts- und der Frisch- 
gewichtsprozentwerte bei Vergleichen von gleichzeitig gesammeltem 
Material derselben Gewebsgattung vorhanden ist, und die Uberlegung 

















af PRE 
© Stamm re . 
Ran; u À 
T kiss = LI 
dt / N 
Le | 7 
a . \ 
377 Ar Meld ATA. 
y ANT A / \? 





re \ am 4 a 






































1 a > 
L yo 
a 
52 + Aug St 
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Äsculingehaltes der Rinde von Stamm und Ast für die Monate Februar bis Oktober 1981. 


sagt, daß diese Übereinstimmung nur solange vorhanden sein kann, als 
der Wassergehalt in allen verglichenen Proben derselbe bleibt. Dies ist 
aber nur bei gleichzeitig 
geernteten Proben des- 
selben Gewebes der Fall. 
Hingegen müssen sich bei 
Änderungen des Wasser- _ 
gehaltes zu verschiedenen $ 
Zeiten auch die Frischge- 
wichtsprozente gegenüber 
den Trockengewichtspro- 
zenten verschieben, sodaB 
sie in Kurvenform ein 


anderes Bild ergeben als 


diese. Abb. 16 zeigt die- Abb.17. Der Asculingehalt der Rinde vom Stamm fiir die 
N Monate März 1931 bis Oktober 1981, bezogen auf gleiche Flächen. 
se dadurch entstehenden 


Abweichungen deutlich: während z. B. vom März bis zum April die 
Frischgewichtsprozente steigen, fallen die Trockengewichtsprozente ab. 

Wird die Fläche als Bezugsgröße verwendet, so gibt die Kurve wieder 
ein in den Einzelheiten von den Kurven der Prozentwerte verschiedenes 
Bild, macht aber größere, bedeutende Schwankungen mit diesen parallel. 
Wie Abb. 17 zeigt, steigt der Wert (in mg/qem) für Rinde des Stammes 
gleichzeitig mit der Frischgewichtskurve an. 


& 





une rer var 











790 G. Klein und H. Linser: 


Man sieht deutlich, daß das Bild der Asculinwerte in Prozenten des 
Frisch- oder des Trockengewichtes bei Verfolgung jahreszeitlicher 
Schwankungen ein verworrenes ist und nicht oder nur in groBen Zügen 
mit den auf die Fläche bezogenen Werten iibereinstimmt. 

Aus den dargelegten Griinden wurde zur Beurteilung der Versuche 
direkt oder aber indirekt (vgl. dazu S. 795) auf die Fläche als Bezugsgröße 
bezogen. Trotzdem wurden die Bestimmungen der Frisch- und Trocken- 
gewichtsprozente nicht vernachlässigt. Besonders auf die letztgenannten 
wurde Wert gelegt. Es ist in Betracht zu ziehen, daB das Asculin ge- 
gebenenfalls als Reservestoff funktionieren, und daB deshalb eine Be- 
zugnahme auf die Gesamtheit der übrigen Reservestoffe aufschluB- 
reich sein kann (vgl. S. 795). 

Die Versuche zur Feststellung jahreszeitlicher Schwankungen im 
Asculingehalt von Aesculus hippocastanum wurden während zweier 
Vegetationsperioden durchgeführt. Das 1. Jahr an zwei Bäumen in Wien 
und das nächste Jahr (1931) an zwei Bäumen in Ludwigshafen am Rhein. 


a) Versuche von 1929/1930. 


Es wurden von zwei kleineren, noch nicht blühenden Exemplaren zu 
verschiedenen Jahreszeiten Proben aus der Rinde, dem Holz und von 
den Knospenschuppen an verschiedenen Stellen des Baumes Proben ge- 
nommen und der Äsculingehalt bestimmt. Die einzelnen Proben wurden 
jedesmal an den der alten Probenentnahme möglichst benachbarten 
Stellen entnommen. Die Äste wurden markiert und immer Knospen 
und Rinde von möglichst benachbarten Trieben untersucht. Die Rinde 
des Stammes wurde als kurzer, rechteckiger Streifen ausgeschnitten oder 
aber mit Hilfe eines Locheisens ausgestanzt, ebenso eine Probe des dar- 
unterliegenden Holzes. Die Gewebe wurden unter der Analysenlampe 
sorgfältig voneinander getrennt, um Verunreinigungen der Gewebe durch 
gegenseitig anhaftende Reste von Holz oder Rinde zu vermeiden. 

Die Proben wurden jeweils um den 5. jeden Monats entnommen, und 
zwar am 5. Dezember 1929, 5. Feber 1930, 5. April 1930, 5. Mai 1930, 
2. Juli 1930, 8. September 1930 und am 7. November 1930. Die Situation 
der Versuchspflanzen war zu diesen Terminen folgende: 

Am 5. April: Die Knospen sind bereits geöffnet, die Knospenschuppen ent- 
faltet, und die Blattanlagen beginnen auszutreiben. Die Knospen des oberen 
Teiles der Bäume sind bereits in ihrer Entwicklung weiter fortgeschritten als die 
der unteren Teile, die sowohl zeitlich als auch in ihrer Größe zurückgeblieben 
erscheinen. Die Blattanlagen der oberen Knospen sind bereits grün und kaum 
noch behaart, die der unteren Äste tragen noch den Haarpelz. 

Am 5. Mai: Die Blätter sind entwickelt, die Bäume sind voll grün, blühen 
aber beide nicht, im Gegensatz zu anderen Bäumen in der Umgebung, die bereits 


in Vollblüte stehen. 
Am 2. Juli: Normale, hochsommerliche Situation. 
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Am 8. September: Die Bäume sind noch belaubt, die Blätter jedoch bereits 
ein wenig herbstlich-fleckig. 

Am 7. November: Der Laubfall ist bereits so weit vorgeschritten, daß nur 
noch ganz wenige, vergilbende Blätter 


am Baum zu finden sind. 2 


Dezember bis März: normal winter- 
liche Situation. 

Die Ergebnisse der Einzelbestim- 
mungen an verschiedenen Stellen der 
Bäume sind in den folgenden Tabel- 
len 4, 5 und 6 zusammengestellt, die Monat 
aus ihnen erhaltenen Mittelwerte Fre - =. ud aa + 4 
sind zur Verdeutlichung des Bildes 
in den Abb. 18, 18a und 19 gra- 
phisch dargestellt. 

Die Trockengewichtsprozente der 
Rinde von Stamm und Asten zeigen 
ein deutliches Maximum vor und ein 
ebenso ausgesprochenes Minimum 
in der Zeit nach dem Treiben. Das 
Holz erreicht sein Maximum im Win- 
ter, die Knospenschuppen in der Zeit za 
vor und während des Austreibens, Abb. 18a. Rinde vom Stamm, 
also Februar bis April. Knapp vor Tonga Sie 3008. 
dem Abfallen der Knospenschup- 
pen sinkt ihr Asculingehalt noch 
stark ab. 

Die theoretische Auswertung der 
hier zusammengestellten Ergebnisse 
der ersten Vegetationsperiode schien 
verfrüht. Wie später noch betont 
wird, besagt das Abfallen des Trok- 
kengewichtsprozentwertes fiir die 
Rinde während und nach dem Trei- 




















ben, daB gleichzeitig mit den Reserve- ead 
stoffen auch Asculin aus der Rinde Abb. 19. Knospenschuppen, 
verschwindet, da beigleichbleibender Trockeng P für 1980. 


Äsculinmenge und fallendem Trockengewicht ja die Prozentzahl hätte 
steigen müssen. 

Zu Tabelle 6 und zu Abb. 18 muß noch bemerkt werden, daß ab Mai 
nur noch junge Äste untersucht wurden, also nur Äste aus den neuen 
Trieben, während die aus den vorjährigen Trieben unberücksichtigt 
blieben. Man bemerkt deutlich ein langsames, kontinuierliches Ansteigen 
des Äsculingehaltes mit dem Alter der Äste. Später machen sich jedoch 

Planta Bd. 15. 52 








792 


G. Klein und H. Linser: 







Unterbrechungen dieses kontinuierlichen Anstieges bemerkbar, wie aus 
der Versuchsreihe 1931 hervorgeht, über die weiter unten noch berichtet 












































































































1 Ohne den K. St. O.-Wert 0,61. 

















wird. 
Tabelle 4 (vgl. Abb. 18 und 18 a). 
és Gehalt an Asculin in % des Trockengewichtes im 
Organ Organs an XIL | IL | IV. | Vv. | VIL | IX. | XL 
der Pflanze 
Mcnat 
Rinde | G.St.U 4,07 4,51 8,54 4,50 1,20 1,69 0,20 
K. St.U. | 3,52 4,22 6,35 1,18 1,00 0,34 0,50 
G. St.M. | 3,54 2,97 | 11,11 6,45 1,00 0,03 1,30 
U. St. M 5,24 9,81 1,97 1,30 0,40 0,10 
G. St.O — — — — — — 0,20 
K. St. O. — 3,96 7,74 1,98 1,00 | 10,12 0,20 
, Mittel: | 3,71 4,18 8,71 3,22 1,10 2,521 | 0,40 
Rinde | G. A.U. 1,14 2,37 8,41 0,04 0,40 2,13 0,70 
K. A. U. 2,65 1,85 0,05 3,60 1,41 4,60 
G. A. M. 1,80 1,12 1,56 0,03 0,40 2,42 0,20 
K. A. M. 1,54 3,72 2,83 0,08 0,60 1,19 0,10 
G. A. O. 2,44 1,76 9,26 0,01 0,20 2,08 1,60 
K. A. O. =. 3,57 7,85 0,13 0,70 1,51 1,60 
Ast, Mittel:| 1,48 2,53 5,25 0,06 1,00 1,79 1,50 
Tabelle 5. 
Gehalt an Asculin in % des Trockengewichtes im 
Lage des 
Organ an | x | m | w. | v. | woe | x | x 
der Pflanze 
Monat 
Holz G. St. U. — 0,16 0,02 0,01 0,02 2,48 0,09 
K. St. U. 0,42 1,17 0,07 0,01 0,04 0,01 0,05 
G. St. M. a 0,17 0,27 0,02 — 0,01 0,10 
K. St. M. _ 0,16 0,03 0,00 0,00 0,01 0,10 
G. St. O. — — — — — — 0,08 
K. St. O. — 0,32 0,01 0,00 0,04 0,01 0,16 
G. A. U. = 0,09 0,07 0,03 0,01 0,01 0,05 
K.A.U. = 0,03 0,08 0,01 0,05 0,07 0,05 
G.A.M. — 0,28 0,02 0,01 0,15 0,01 0,03 
K. A. M. — 0,24 0,06 0,01 0,06 0,03 0,02 
G. A. O. — 0,00 0,01 0,00 0,00 0,03 0,01 
K. A. O. — 0,31 0,01 0,00 0,00 0,01 0,03 
Mittel 0,42 0,27 0,06 0,01 0,04 0,09 0,07 
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Tabelle 6 (vgl. Abb. 19). 




















ss Gehalt an Asculin in % des Trockengewichtes im 
Organ atm | 2 .j- wf | S| & | x 
der Pflanze 
Monat 

Knospen- | G. A. U. 0,06 | 0,67 1,15 — 0,30 | 0,20 | 0,10 

schuppen | K.A.U. | 0,50 | 0,70 | 0,07 | — | 0,20 | 0,07 | 0,50 

G. A.M. 0,48 0,80 0,02 a 0,30 1,29 0,10 

K. A. M. 0,56 1,61 2,17 — 0,20 0,15 0,70 

G. A. O. 0,58 1,01 0,68 — 0,04 0,01 0,08 

K. A. O. a 0,94 0,16 u 0,24 0,02 0,10 

Mittel: 0,44 0,95 0,71 — 0,21 0,29 0,26 























Zeichenerklärung zu den Tabellen 4, 5 und 6. 
Die unter der Rubrik: „Lage des Organs an der Pflanze“ gebrauchten Ab- 


er haben folgende Bedeutung: 
= großer Baum. — K. = kleiner Baum. — St. = Hauptstamm der 


Ponte. — A. = Ast, jeweils aus der letzten Vegetationsperiode stammend, also 
0—1jahrig. — U. = unten, d. h. etwa 0,5 m über dem Boden. — M. = mitten, 
d.h. in der Mitte der Baumkrone. — O. = oben, d. h. am Gipfel der Baumkrone. 


b) Versuche von 1931. 

Im nächsten Jahre wurden die Versuche in Ludwigshafen am Rhein 
an zwei Bäumen mittlerer Größe (etwa 5 m Höhe) fortgesetzt. Es wurden 
wieder für jede Bestimmung je 10, manchmal mehr Einzelproben von den 
verschiedensten Stellen des Baumes entnommen, der Mittelwert aus die- 
sen bestimmt und dieser in die Abb. 21 und 22 eingetragen, die den 
Abb. 18, 18a und 19 entsprechen und den Verlauf der Schwankungen des 
auf das Trockengewicht bezogenen Äsculingehaltes der Bäume dar- 
stellen. Zum Vergleich mit den im Vorjahre an den beiden Wiener 
Bäumen gefundenen Werten wurden diese ebenfalls in die Abbildungen 
eingezeichnet. Die Werte dieser alten Serie sind durch eine gestrichelte 
Linie miteinander verbunden. 

Die Ergebnisse sind folgende: Im Stamm (Rinde) fällt das Trocken- 
gewichtsprozent im Gegensatz zu dem vorjährigen Ergebnis bereits im 
Februar ab. Dieser scheinbare Widerspruch der Versuche kann leicht er- 
klärt werden, wenn man nach den später angestellten Überlegungen 
(S. 795) bedenkt, daß eine absteigende, wie auch eine ansteigende Kurve 
einer Zunahme des Äsculingehaltes entsprechen kann, wobei nur quan- 
titative Unterschiede die Neigung der Kurve bestimmen. Dieselben, 
scheinbar widersprechenden Resultate erhält man übrigens auch, wenn 
man verschiedene Äste desselben Baumes untersucht : Abb. 20 stellt ein- 
zelne Bestimmungen aus Tabelle 4 graphisch zusammen. Bestimmungen 
von Proben gleicher Äste sind miteinander durch Linien verbunden. Bei 
einigen Ästen ergibt sich ein Abfall, bei anderen ein Anstieg (vgl. dazu 


8. 795). 
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Monat 


Abb. 21. Der 
Stammes für 1931 in Trock 





Abb. 20. Einzelwerte aus Tabelle 4. Die Linien ver- 
binden Punkte miteinander, die Proben von gleicher 
Lage am Baum entsprechen. 
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Ähnliche Verhältnisse wie im Stamm liegen auch in der Rinde der 
Äste vor (Abb. 22). Auch hier ist gegenüber dem Wiener Exemplar (1930) 


ein geringerer Anstieg bis Ende 
März feststellbar. Es ergibt 
sich also, daß die beiden unter- 
suchten Wiener Exemplare 
von Aesculus hippocastanum 
verhältnismäßig mehr Äsculin 
gebildet haben als die beiden 
Exemplare aus Ludwigshafen 
am Rhein. Im April stimmen 
beide Versuchsserien gut über- 
ein. Der Asculinwert sinkt. 
Im ganzen ergibt sich also für 
die Rinde der Bäume folgendes 
Bild: Der Äsculingehalt ist in 
den ganz jungen Trieben nur 
ganz gering (vgl. dazu Ab- 
schnitt c dieses Kapitels), 
steigt im Laufe des Sommers 
und des darauffolgenden Win- 
ters mit wechselnder Geschwin- 
digkeit an und nimmt im April, 
also im ersten Monat nach dem 
Austreiben, stark ab. Bald dar- 
auf, im Mai, steigt der Wert 


wieder an. Der Jahreszyklus wiederholt sich dann. Die neu gebildeten Äste 
führen wieder nur wenig Äsculin, während die älteren Äste ihren Gehaltan 
Äsculin mehr oder weniger konstant 
halten oder schwach vermehren. 





Monat 
Abb. 22. Der Äsculingehalt ¢ der Rinde der 





* Aste für 1981 in Trockeng 


Zur Erklärung der scheinbaren Gegensätzlichkeit im Verlauf der 
Trockengewichtsprozentwertkurven (Abb. 21) ist folgendes zu überlegen: 
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Die gesamten Reservestoffe eines Organs werden im Trockengewicht 
mitbestimmt. Nehmen sie an Menge zu und bleibt dabei das Asculin in 
gleicher Menge vorhanden, so wird der Trockengewichtsprozentwert 
fallen, ebenso wie wenn das Asculin sich währenddessen vermindern 
würde. Nehmen sie (und mit ihnen das Trockengewicht) an Menge ab, 
so steigt der Prozentwert fiir das Asculin an, wenn es in gleicher Menge 
vorhanden bleibt oder auch wenn es mehr wird. Wenn nun in solchen 
Zeiten der Prozentwert ebenfalls sinkt, so ist damit gesagt, daB auch die 
Menge an vorhandenem Asculin 4s 
abgenommen hat. Es darf nicht ¢ l 
übersehen bleiben, daB auf die- 
sem Umwege das Asculin in sei- 
ner Menge auf die Fläche als Be- 
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zugsgröße bezogen wird, indem A 
die Zu- oder Abnahme der Re- 

servestoffe auf die Fläche bzw. / / \ 
das Volum bezogen angenommen 4 
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Im Frihling, wahrend des 






























































Austreibens der Knospen, werden N À 

die Reservestoffe des Stammes # AH: om ===} Mich — 
und der Aste mobilisiert und zu ° Af —— } Acker 
den austreibenden, wachsenden > Son — 
Knospen geleitet (.4]. dazu die << & ' 
Werte für April und MaiinTa- g æ } Stripes ans Er 
belle 7 und Abb. 23). Es nimmt A lil: | 
also das Trockengewicht der Âste fateh ae be aa 

und des Stammes ab. Wird nun 

das Asculin gleichzeitig weniger, » 


F à März April Moi Juni Juli Aug. Sept Okt. 
= muß sich das im Trockenge- Abb. 23. Die Mittelwerte aus Tabelle7. 1 gem Rinde 
wichtsprozentwert nicht sonder- wog in den Monaten März bis Oktober 1931 


lich auswirken: Wenn verhältnis- ST i aan a 

mäßig mehr verbraucht wird, muß der Wert fallen, wenn verhältnismäßig 
weniger verbraucht wird, muß der Wert ansteigen, und wenn gerade so- 
viel Äsculin verbraucht wird als der Abnahme des Trockengewichtes 
entspricht, muß der Wert annähernd unverändert bleiben. 

Im Sommer, während die Reservestoffe gebildet und im Stamm und 
in den Ästen abgelagert werden, steigt also deren Trockengewicht, und 
bei gleichbleibender Menge des Äsculins würde der Prozentwert fallen. 
Steigt aber der Prozentwert, so muß auch die Menge des vorhandenen 
Äsculins angewachsen sein. Bleibt der Prozentwert konstant, so muß das 
Asculin zunehmen, fällt der Wert ab, so kann das Asculin zwar zuge- 
nommen haben, aber in geringerer Menge als es dem Zuwachs an Trocken- 
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substanz entspräche. Wenn also das Trockengewicht fällt und zur selben 
Zeit auch der Prozeniwert des Äsculins, so muß das Äsculin an Menge 






























































Tabelle 7. 
Frisch- | Trocken- Frisch- | Trocken- 
Monat Organ gewicht | gewicht | Fläche Fe 
ing ing in gem gewicht in g pro 1 qcm 
März Stamm 0,4378 0,2544 1,77 
0,5902 0,3026 1,77 
0,4456 0,2212 1,77 
0,4456 0,2348 1,77 
0,6626 0,3322 1,77 
0,5163 0,2670 1,77 0,292 0,150 
Ast 0,0634 0,0449 0,502 
0,0578 0,0404 0,502 
0,0624 0,0409 0,502 
0,0612 0,0420 0,502 0,122 0,084 
April Stamm 0,1374 0,1262 0,502 
0,1634 | 0,1458 0,502 
0,1378 0,1156 0,502 
0.1348 0,1162 0,502 
0,1234 0,1070 0,502 
0,1118 0,0998 0,502 
0,1347 0,1184 0,502 0,269 0,236 
Ast 0,0098 0,0078 0,140 
(1-jähr.) 0,0128 0,0120 0,240 
0,0192 0,0188 0,240 
0,0102 0,0092 0,150 
0,0112 0,0092 0,120 
0,0126 0,0114 0,178 0,071 0,064 
Ast 0,0218 0,0196 0,160 
(2-jähr.) | 0,0398 0,0310 0,280 
0,0252 0,0206 0,240 
0,0292 0,0248 0,280 
0,0286 0,0248 0,175 
0,0289 0,0241 0,227 0,127 0,106 
Mai Stamm 0,2124 0,1246 0,502 
0,1076 0,0606 0,502 
0,1868 0,0931 0,502 
0,1874 0,1012 0,502 
0,1842 0,0928 0,502 
0,2084 0,1016 0,502 
0,1811 0,0956 
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Tabelle 7 (Fortsetzung). 
Trocken- 











mn À Fläche 
Monat Organ gewicht gewicht am 4 
in g in g a gewicht in g pro 1 qem 
Juni Stamm 0,1246 0,502 


0,1274 0,502 
0,1254 0,502 
0,0986 0,502 
0,1026 0,502 





0,1157 0,502 0,232 





Juli Stamm 0,2446 | 0,1442 0,502 
0,1798 0,502 
0,1320 0,502 
0,1302 0,502 
0,2700 0,1472 0,502 
0,1484 0,502 


0,1469 0,502 0,515 0,294 























abgenommen haben und also verbraucht worden sein, wenn nicht eine Ab- 
leitung an einen anderen Ort innerhalb der Pflanze erfolgt ist. 

Bei Betrachtung der Abb. 21 und 22 findet man nun tatsächlich im 
April sowohl einen Abfall des Prozentwertes in der Rinde der Aste und 
des Stammes als auch einen Abfall an Trockengewicht (vgl. Abb. 23 und 
Tabelle 7). Diese Erscheinung zeigt also, daß im April in der Rinde tat- 
sächlich Asculin ve :chwindet. Ob dieses abgebaut oder unverändert ab- 
transportiert wurde, ist nicht zu entscheiden. Daß ein Transport zu den 
jungen Trieben stattgefunden hätte, muß nicht angenommen werden, da 
die jungen Triebe selbst zu dieser Zeit äußerst wenig Äsculin enthielten 
und die Rinde knapp unterhalb der Knospen und Triebe ebenfalls an 
Asculin verloren hatte. Es ist also wohl anzunehmen, daß das Asculin 
zerlegt und verbraucht wurde. 

Dieselben Schlüsse, wie sie eben hier aus den Trockengewichtsprozent- 
werten gezogen wurden, ergeben sich demgemäß auch aus den auf die 
Rindenfläche bezogenen Werten des Äsculingehaltes, wie man sofort bei 
Betrachtung der in Abb. 17 zusammengestellten Werte sieht. Es findet 
ein deutlicher Anstieg der Äsculinmenge bis zum April, ein Abfall bis zum 
Mai und dann wieder ein dauernder Anstieg bis zum August statt. 

Ein zweiter, ähnlicher Abfall der Äsculinwerte vollzieht sich in der 
Rinde des Stammes gegen den Herbst zu, also im September und Ok- 
tober. Wie aus Abb. 17 hervorgeht, sinkt von August zu Oktober der 
Äsculingehalt, bezogen auf die Flächeneinheit, stark ab. Ebenso sinken 
der Trockengewichtsprozentwert und in gleicher Weise das Trockenge- 
wicht, bezogen auf die Flacheneinheit. 

Bezieht man auf gleiche Flächen von gleichem Trockengewicht, so er- 
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hält man, wenn man den Gehalt der Rinde des Stammes vom März 1931 
gleich 100 setzt, folgende Werte für die einzelnen Monate : 

März April Mai Juni Juli August Septemb. Oktober 
1,00 0,88 0,53 — 0,88 0,88 0,97 0,65 
(Der Wert wurde erhalten, indem sowohl das Gewicht pro 1 qem Rinde als 

auch der Asculingehalt pro 1 qcm Rinde im März gleich 100 gesetzt wurde und 
die so fir die anderen Monate errechneten Zahlen fiir den Asculingehalt durch 
die Zahlen fiir das Gewicht des Rindenstiickes dividiert wurden.) 


Bezogen auf gleiche Flachen von gleichem Trockengewicht, verhalten 
sich also die Äsculingehalte vom März zum Mai wie 1 : 0,53. Der As- 
culingehalt ist also vom Marz bis zum Mai gesunken, dann wieder ange- 
stiegen und im Herbst, vom September zum Oktober, abermals gesunken. 
Dasselbe Bild ergeben die Trockengewichtsprozentwerte, wie aus Abb. 21 
zu entnehmen ist. 

Aus dem Gesamtbild der hier geschilderten Bestimmungen ergibt sich 
also, daß das Äsculin während des Winters und des Vorfrühlings langsam 
ansteigt, im April, während des Treibens, schnell abfällt, im Mai ein Mini- 
mum erreicht und dann wieder langsam ansteigt, bis zur Zeit des Vergilbens 
der Blätter, im September und Oktober, die Äsculinmenge abermals sinkt. 

Diese Ergebnisse sind den nun zu besprechenden, die an austreiben- 
den Knospen gewonnen wurden, völlig analog. 

c) Beim Austreiben. 

Bei Betrachtung der Prozentwerte aus den Knospenschuppen zur 
Zeit des Austreibens (Abb. 24) fällt ein tiefer Einschnitt in der Kurve auf, 
10 der im Moment des Austrei- 
bY bens der Knospen einen plötz- 
lichen Abfall und knapp dar- 
auf einen ebenso plötzlichen 
Anstieg des Asculingehaltes 
zeigt. Bei den Versuchen 
aus dem Jahre 1930 konnte 
diese Erscheinung nicht zur 
Beobachtung gelangen, da 
nur im Februar, April und 
Mai Proben bestimmt wur- 
den und der Einschnitt in 
der Kurve so liegt, daB er 

Monat dabei hatte iibergangen wer- 

Abb. 24. Der Asculingehalt für die Knospenschuppen, fir den miissen. Wie die Ab- 
1981, in T eng p R ‘ ‘ . 

bild. 24 zeigt, stimmen die 








Mittelwerte aus allen Bestimmungen für die einzelnen Monate sehr gut 
mit den Mittelwerten aus dem Vorjahre überein. (Die Bäume in Lud- 
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wigshafen sind denen in Wien auf Grund des milderen Klimas immer 
zeitlich ein wenig voraus.) 

Dieser Abfall der Prozentwerte ist von großen: Interesse, weshalb ge- 
prüft werden mußte, ob sich auch in der gesamten, in den Knospen vor- 
handenen Menge an Äsculin, unabhängig von ihrem Gehalt an Wasser 
und an Trockensubstanz ein derartiger Abfall und darauffolgender An- 
stieg bemerkbar macht. 

Es wurden daher zur Zeit des Austreibens an jedem Tag einige 
Knospen eines Baumes in Gänze aufgearbeitet und die gesamte darin vor- 
handene Äsculinmenge bestimmt und zum Vergleich herangezogen. 
Dabei wurde selbstverständlich auf annähernde Gleichheit der Größe und 
der Lage der untersuchten Knospen geachtet. Es handelte sich einheit- 
lich um die Endknospen von Ästen, deren Größe im noch ruhenden Zu- 
stande (März) 283—30 mm betrug. Als Bezugsgröße diente die Einheit des 
Organs, d. h. die Werte wurden in Milligramm pro eine Knospe ausge- 
drückt. Voraussetzung für die fehlerlose Auswertung des Versuches ist 
die Vergleichbarkeit der einzelnen Knospen untereinander. Schon aus 
früheren Bestimmungen hatte sich ergeben, daß besonders die Knospen 
sich unter allen übrigen Organen besonders durch ihre scharfe Überein- 
stimmung im Äsculingehalt auszeichnen, was sich auch in der schönen 
Übereinstimmung der Prozentwerte (Mittelwerte) äußerte, die zur 
gleichen Jahreszeit (z. B. im Feber) an verschiedenen Bäumen, an ver- 
schiedenen Orten und in verschiedenen Jahren gefunden wurden (vgl. 
dazu Abb. 24). Die Knospen stellen also durchaus miteinander vergleich- 
bare Einheiten dar, sofern sie von gleicher Größe und von etwa gleich- 
alten Bäumen sind, so daß ein größerer Fehler infolge individueller Un- 
terschiede der einzelnen Knospen untereinander nicht zu befürchten ist. 

In der Abb. 25 sind an der Abszisse die Tage und an der Ordinate die 
Menge des gefundenen Asculins in Milligrammen aufgetragen. Die Werte 
beziehen sich auf die gesamten Knospenschuppen einer Knospe. Die 
Werte für die zugehörigen Blattanlagen bzw. für die jungen Triebe sind 
in Abb. 26 zusammengestellt. 

Bei den Knospenschuppen ergibt sich demnach ein deutlicher Abfall 
ihres Gesamigehaltes an Asculin während des Monates März. Während am 
2. März der Gesamtgehalt etwa 7—14 mg betrug (in der Abbildung stellen 
die schraffierten Flächen die Streuung dar, die die Einzelbestimmung 
untereinander aufweisen), sind am Tage vor dem Beginn des Austreibens 
nur noch 1—1,6 mg vorhanden. Am 1. Tage des Treibens, am 28. März, 
wird das Minimum von 0,2 mg erreicht. Es ist dies der Tag, an dem die 
Knospen von ferne betrachtet nicht mehr braun wie früher, sondern 
grün aussehen, und an dem der junge Trieb gerade die Hülle der Knospen- 
schuppen zu durchbrechen beginnt und das starke Wachstum des Triebes 
einsetzt. Bereits am 3. Tage des Treibens steigt der Äsculingehalt wieder 
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an (auf 2—3 mg) und nimmt dann weiterhin zu, bis der Abfall vor dem 
Abfallen der Knospenschuppen einsetzt. 

Diese Verhältnisse zeigen, daß das Asculin in den Knospenschuppen 
irgendwie an dem Vorgang des Austreibens beteiligt ist, und zwar anschei- 
nend so, daß es während der Entwicklung der Blattanlagen im Innern der 





Marz April 
Abb. 25. Gesamtgehalt der Knospenschuppen, Frühling 1981. 


Knospe (vor dem Austreiben) verbraucht wird, und daß es erst dann wieder 
gebildet wird, wenn der junge Trieb die Hülle der Knospenschuppen durch- 
bricht und sein starkes Wachstum beginnt. 
42 
% 


RR 





März April 
Abb. 26. Die Blattanlagen im Frühling 1981. 


Es bleibt die Möglichkeit offen, daß das Äsculin aus den Knospen- 
schuppen nur verlagert und irgendwo anders hingeschafft wird. Es ist 
jedoch gerade im Moment des Treibens, wo der ganze Stofftransport die 
Richtung gegen die Knospen zu einnimmt und alle Reservestoffe den 
Knospen zugeleitet werden (wie auch der Ringelungsversuch ergab, der 
in Abschnitt IV beschrieben wird), sehr unwahrscheinlich, daß gerade das 
Äsculin von den Knospen wegtransportiert werden sollte, um so mehr, 
als es doch nach dem Austreiben sofort wieder auftritt. (Daß eine Ab- 
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leitung in die Rinde nicht eintritt, zeigt auch der niedere Prozentwert der 
Rinde unterhalb der Knospen, der mit 2,38 tiefer als das Monatsmittel 
liegt.) Es bleibt also nur noch die Möglichkeit, daß das Asculin zwar aus 
den Knospenschuppen fortgeleitet wird, aber nicht nach unten in die 
Rinde des Astes, sondern in die wachsenden Gewebe, also in die Blatt- 
anlagen. Es wurde aber parallel zu den Knospenschuppen auch der 
Gesamtgehalt der Blattanlagen jeder einzelnen Knospe untersucht. Die 
Ergebnisse dieser Bestimmungen sind in der Abb. 26 zusammengestellt 
und zeigen, daß der Gehalt der Blattanlagen am 28. März, also an dem 
Tage des Minimums, in den Knospenschuppen etwa denselben Wert hat 
wie am 2. März, daß also keine Zunahme eingetreten ist, und daß also auch 
keine Zuleitung von Äsculin aus den Knospenschuppen stattgefunden 
hat, es sei denn, das Äsculin wäre sogleich verbraucht worden. Das An- 
steigen des Äsculinwertes in den Tagen nach dem Treiben geht analog 
dem Anstieg in den Knospenschuppen. Entsprechend den Werten des 
Gesamtgehaltes zeigen auch die auf das Trockengewicht bezogenen 
Prozentwerte annähernd dieselben Verhältnisse: während der Zeit vor 
dem Treiben ein schwacher Abfall und dann darauffolgend ein Anstieg 
während der Tage des starken Wachstums der jungen Triebe. 

Die hier zusammengestellten Versuche ergeben also, daß das Äsculin 
in den Knospenschuppen vor dem Austreiben schneli abnimmt, ohne daß es 
in den jungen Trieben oder aber in der unter der Knospe liegenden Rinde an- 
steigt, daß es also verbraucht werden muß. Nach dem Treiben steigt das 
Äsculin sofort wiedrr an, was sich so erklären läßt, daß der junge Trieb 
sowohl, wie auch die Knospenschuppen selbst nun neuerdings Äsculin bil- 
den, sei es aus völlig neuem Material, oder aber aus dem etwa noch vor- 
handenen Aglukon, das nach dem Verbrauch des Zuckers aus dem Äscuin 
unwerbraucht geblieben sein könnte. 

Man kann aus den Ergebnissen den Eindruck gewinnen, als ob das 
Asculin hauptsächlich dann gebildet würde, wenn in der Pflanze genug 
Bau- und Atmungsmaterial vorhanden ist, daß es also etwa im ab- 
bauenden Stoffwechsel entsteht und als Nebenprodukt oder Endprodukt 
liegen bleibt, daß es aber, wenn infolge von äußerst gesteigerter Lebens- 
tätigkeit große Mengen von Reservematerial beansprucht werden, nun 
doch wieder in den Stoffwechsel einbezogen und verwertet werden kann. 
(Daß das Gewebe von Aesculus hippocastanum wenigstens teilweise tat- 
sächlich in der Lage ist, Äsculin fermentativ zu spalten, wird durch die 
Untersuchungen von SIGMUND [19] bestätigt, der in den Samenschalen, 
den Kotyledonen und in der Rinde ein Äsculin spaltendes Ferment, die 
„Äsculase‘‘ nachweisen konnte. Es zeigte sich uns auch an eigenen Ver- 
suchen, daß manche Gewebsextrakte von Aesculus tatsächlich Äsculin zu 
spalten vermögen.) 
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d) Blatter und Blattstiele. 

Der bei den in Abschnitt a geschilderten Versuchen beobachtete Ab- 
fall des Asculingehaltes vor dem Abfallen der Blätter im Herbst läßt den 
Gedanken zu, daß das Asculin etwa in die herbstlichen Blätter verlagert 
und dann mit ihnen als ,,lastiger Abfallstoff‘‘ entfernt werden könnte. 
Schon vereinzelte Bestimmungen des Äsculingehaltes herbstlicher Blät- 
ter in den Jahren 1929 und 1930 widersprachen dieser Vermutung, in- 
dem nur sehr geringe Mengen an Äsculin in den Blättern vorgefunden 
wurden. Dazu kommt, daß auch die Knospenschuppen vor ihrem Abfall 
Asculin verlieren, daß also dort keine Anreicherung an Asculin in den 
abfallenden Organen beobachtet werden konnte. Trotzdem war es not- 
wendig und interessant, den Äsculingehalt der herbstlichen Blätter zu 
verfolgen. Die Bestimmung des Äsculins gestaltet sich hier allerdings in- 
folge des Chlorophyligehaltes der Blätter etwas schwieriger als in den 
übrigen Organen, doch ist es nach Entfernung des Chlorophylls, wenn 
auch mit verminderter Genauigkeit, möglich, das Äsculin fluorometrisch 
zu bestimmen. 

Der Gehalt der Blätter war (in Trockengewichtsprozenten) folgender: 

August September Oktober 
0,013% 0,005% 0,003% 0,003% 

Der Asculingehalt nimmt gegen den Herbst zu ab. Die letzte Be- 
stimmung wurde bereits an halb vergilbten Blättern vorgenommen. Der 
Asculingehalt der Blätter steigt also vor dem Laubfall nicht an. Die ge- 
ringe, in den Blättern vorhandene Menge läßt keinen Schluß zu, daß sich 
die Pflanze etwa durch den Laubfall an ,,überflüssigem‘ Äsculin er- 
leichtere. Der Äsculinverlust durch das fallende Laub ist verhältnis- 
mäßig nur sehr gering (mit fallendem Laub von 30 kg Trockengewicht 
wird höchstens 1 g Äsculin abgeworfen, dieselbe Menge etwa, die in 25 g 
Rinde, also in einem Rindenstück von etwa 10 cm Länge und 10 cm 
Breite um dieselbe Jahreszeit enthalten ist). Dasselbe Bild geben die 
Blattstiele, deren Gehalt folgender ist: 


August September Oktober 
0,76% 0,08% 0,04% 0,03% 


Der Äseulinverlust durch die abfallenden Blattstiele ist demnach 
etwas größer als der durch die abfallenden Blattspreiten, jedoch auch 
nicht sehr bedeutend. 

Jedenfalls zeigt die kontinuierliche Abnahme des Asculingehaltes im 
Blattstiel, daß dort das Äsculin nicht eigens zum Zwecke der Ausstoßung 
abgelagert wird, sondern vielmehr verbraucht oder aus ihnen abgeleitet wird. 


e) Frucht und Fruchtschale. 


Die bereits auf S. 783 angegebenen Prozentwerte zeigen einen kon- 
tinuierlichen Abfall des Äsculingehaltes gegen den Herbst zu. Dieser 
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kann aber durch die starke Zunahme an Trockengewicht bedingt sein. 
Es wurden deshalb die Gesamtgehalte annähernd gleich groBer Früchte 
bestimmt. Es wurden gefunden: 

in der Fruchtschale: im | oo 0,06 mg, Juli 1,63 mg, August ben mg, 


im jungen Samen: im | ,01 mg, 0,02 mg, 
2,00 mg, ,66 mg, 
September 0.006 me, Oktober {59 me, 


Die Asculinmenge nimmt also in der Fruchtschale gegen Herbst hin zu, 
{allt aber im jungen Samen. Mit den fallenden Früchten wird in der Frucht- 
schale eine relativ große Menge Asculin aus der Pflanze entfernt. 


III. Versuche mit Keimlingen. 
Die Abhängigkeit des Äsculingehaltes vom Alter der Pflanze. 

Es wurde bereits oben darauf hingewiesen (S.783ff.), daß eine sichere 
Entscheidung in der Frage, ob einmal gebildetes Äsculin wieder ver- 
wertet werden kann, am besten auf Grund von Bestimmungen des Ge- 
samtgehaltes ganzer Pflanzen an Äsculin getroffen werden kann. Solche 
Gesamtbestimmungen sind praktisch nur an Keimlingen und Jung- 
pflanzen durchführbar, deren Größe 30—40 em nicht übersteigt, und 
zwar weniger deshalb, weil die Aufarbeitung des Materiales, besonders die 
Extraktion infolge der großen Menge, bereits auf Schwierigkeiten stößt, 
sondern vielmehr darum, weil die Pflanzen trotz gleichen Alters mit zu- 
nehmender Größe immer mehr individuelle Unterschiede aufzuweisen be- 
ginnen, indem sie mit etwas verschiedener Geschwindigkeit wachsen, an 
verschiedenen Stellen ihre Blätter und Knospen ansetzen usw. Auch die 
Dicke des Stämmchens kann bei verschiedenen Pflanzen dann ziemlich 
unterschiedlich sein. Bei ganz jungen Pflanzen, also bei Keimlingen oder 
bei etwa ein- bis zweijährigen Pflanzen gelingt es aber nicht schwer, 
mehrere Individuen gleichen Alters, annähernd gleicher Größe und 
gleicher Gestalt zu finden, die miteinander vergleichbar sind und als Ein- 
heiten für eine Versuchsserie dienen können. 

Es zeigte sich, daß ausgewählte Pflanzen von gleicher Größe und 
gleicher Gestalt zur gleichen Zeit auch annähernd gleich viel Äsculin 
führen, wenn sie gleich alt sind. Die Übereinstimmung ist besonders bei 
ganz jungen Pflanzen ziemlich groß. Bei älteren wird die Streuung der 
Werte größer. 

Um zu sehen, wie die Bildung des Asculins in der jungen Pflanze ver- 
läuft, obdas Äsculin nur mit zunehmendem Alter kontinuierlich zunimmt, 
oder ob es in seiner Menge im Lauf einer Vegetationsperiode (der ersten) 
Schwankungen unterliegt, wurden eine Reihe von Keimlingen, deren 
Samen unter einer größeren Anzahl anderer zu gleicher Zeit eingequollen 
worden waren und die am selben Tage ausgetrieben hatten (5. März 1931), 
nach dem Gesichtspunkt möglichster Ähnlichkeit ausgewählt und zu den 
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Versuchen verwendet. Es wurde dann am 6., 10., 15., 30., 40., und an 
jedem weiteren 10. Tage nach dem Auslegen der gequollenen Samen je 
ein Keimling in Ganze aufgearbeitet und sein Gehalt an Asculin be- 





1 


a 


lage 
Abb. 27. Der Asculingehalt gesamter Keimlinge und 
Jungpflanzen während der beiden ersten Lebens- 
jahre (auf gleiche Größe umgerechnet). (Der Beginn 
des Jahres ist mit 2. März angenommen.) 


stimmt. Gleichzeitig wurden auch 
einige ältere Keimlinge bestimmt, 
deren Gehalt zum Vergleich mit 
dem der Keimlinge ebenfalls in 
der Abb. 27, die die Ergebnisse 
der Versuchsreihe graphisch dar- 
stellt, eingetragen. 

Die erhaltenen Zahlen für den 
Äsculingehalt sind aus der fol- 
genden Tabelle 8 zu entnehmen. 
(Bei allen Bestimmungen blieben 
die Kotyledonen unberücksich- 
tigt. Ihr Gehalt ist sehr gering, 
vgl. S. 783.) 

Es zeigt sich, daß vom Beginn 
der Keimung ab die Äsculinmenge 
mehr oder weniger stetig mit zu- 
nehmendeii Älter ansteigt. Nur 
in dem Alter zwischen 70 und 
90 Tagen tritt eine Senkung ein. 
(Die Pflanzen standen im Freien.) 
Worauf diese zurückzuführen ist, 
läßt sich nicht sagen. Vielleicht 
spielt dabei die Ausbildung der 




















Tabelle 8. 
Pflanze Asculingehalt Linge | Gehalt, auf 170 mm 
Nr. Alter in Tagen in mg en Länge umgerechnet 
1 6 0,009 “= — 
2 10 0;028 — — 
3 15 0,209 — — 
4 30 0,301 - —- 
5 40 2,904 170 2,90 
6 50 2,794 155 3,07 
7 60 3,689 150 4,18 
8 70 2,357 168 2,38 
9 80 (Blatter frisch) 2,357 165 2,38 
10 80 (Blatter braun) 2,612 162 2,73 
11 95 3,267 169 3,27 
12 200 6,240 200 5,30 
13 .1 Jahr 7,240 145 8,49 
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neuen Endknospe eine Rolle, die trotz ungiinstigen Assimilationsbedin- 
gungen (die Pflanzen hatten wiederholt unter kalter Witterung zu leiden) 
vonstatten ging, so daB also zu diesem Zweck gréBere Mengen von Re- 
servestoffen benötigt wurden, die vielleicht gerade infolge der ungün- 
stigen Assimilationsbedingungen den jungen Pflanzen fehlten. Jedenfalls 
wurde eine Senkung des Gesamtäsculingehaltes beobachtet. 

Kaum durch die gleichen Ursachen bedingt, konnte dieselbe Beob- 
achtung an 4jährigen Pflanzen zur gleichen Jahreszeit gemacht werden. 
Der Gehalt an Äsculin fiel von Mitte April bis Anfang Mai ab und stieg 
gegen Ende Mai wieder an, wie aus Tabelle 9 zu entnehmen ist. 














Tabelle 9. 
Asculin- 
Asculingehalt, be- 
ns Serene 2 in mm rechnet auf 390 a 
13. IV. 1931 Beginn des Treibens 95,62 340 109,9 mg 

1. V. 1931 Trieb 55 mm lang 85,87 390 85,9 ,, 
à 1931 Trieb 110 mm lang 73,16 375 76,1 , 
21. V. 1931 Trieb 95 mm lang 202,57 380 207,8 „ 
24. VIII. 1931 — 204,00 — 204,0 ,, 
3.IX. 1931 — 340,00 610 218,0 ,, 








Die genannten Werte wurden bestimmt, indem die Pflanzen in Knospe, 
Stamm, Hypocotyl und Wurzeln zerlegt wurden, der Gehalt dieser Teile 
an Asculin in der gesamten Menge ermittelt und davon die Summe ge- 
nommen wurde. Die Umrechnung der Werte auf gleiche Größe erscheint 
auf Grund der folgenden Zahlen berechtigt, die zeigen, daß es sogar mit 
großer Annäherung möglich ist, aus einem kurzen Teilstück eines Stämm- 
chens durch Längenberücksichtigung den Gesamtgehalt des Stämmchens 
rechnerisch zu ermitteln: 








Tabelle 10. 
Länge Gehalt des 18 mm | Daraus berechne- 
Pflanze Probe Gesamtgehalt | Ges Stammes | langenTeilstückes | ter Gesamtgehalt 
Nr. in mg in mm in mg in mg 
I 4 6,4 170 0,81 7,6 
III 11 8,4 175 1,07 10,4 
IV 17 20,3 190 1,91 20,15 

















Wenn es also bei Umrechnung auf die zehnfache Länge möglich ist, den 


Gesamtgehalt rechnerisch zu vergleichen, so ist dies um so mehr berech- 
tigt, wenn es sich nur um rechnerische Ausgleichung von Unterschieden 
von nur wenigen Millimetern handelt. Die in Tabelle 8 und 9 sowie in 
Abb. 27 durchgeführten Längenumrechnungen finden damit ihre Be- 
gründung. 


Die Verteilung des Äsculins innerhalb eines jungen (4jährigen) 
Exemplares ist etwa folgende: 
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Tabelle 11. 

Rinde, von oben nach unten, 12 Proben in Mark, von oben nach unten, Proben in glei- 
gleichen Abständen entnommen cher Höhe wie die Rindenprob t 
Trockengewichtsprozente 
Stamm: 1,65% Stamm: 1,41% 
1,73% 0,71% 
2,21% 1,42% 
2,14% 0,67% 
2,08% | 0,48% 
3,94% | 0,64% 
1,77% 0,26% 

Wurzel: 0,22% Wurzel: 0,12% 
0,10% 0,08% 
0,10% 0,02% 
0,05% | 0,05%! 
0,05% | 0,08% 


1 


Hypocotyl und Wurzel enthalten also kaum ein Zehntel der Asculin- 
menge, die im Stamm zu finden ist. (An dieser Stelle ist vielleicht von 
Interesse, aus welchen Komponenten sich der Gesamtgehalt eines Bäum- 
chens zusammensetzt: Es enthalten z. B.: Nebenwurzeln 0,018 mg, 
Hauptwurzel 0,19 mg, Stamm 7,13 mg, Knospe 0,25 mg, andere Knospe 
0,42 mg, 3. Knospe 0,43 mg.) 

Qualitativ ist das Glykosid in derselben Verteilung vorhanden wie in 
den Ästen älterer Bäume, und aus den oben angegebenen Zahlen ergibt 
sich, daß auch der Gehalt der Rinde an Äsculin, bezogen auf das Trocken- 
gewicht, derselbe ist wie bei den Ästen vielfach älterer Bäume: DasMittel 
aus obigen Bestimmungen ist für die Rinde 2,22%, das für die Rinde der 
Äste von älteren Bäumen zur gleichen Jahreszeit (März) gefundene 
Mittel ist 2,25% (vgl. dazu Abb. 21 und 22). 

Die Bestimmungen wurden durchgeführt, um zu sehen, ob sich bei 
jungen, noch unverzweigten Pflanzen ähnliche Unterschiede im Asculin- 
gehalt finden wie bei den älteren, bereits verzweigten Exemplaren, die 
in der Rinde der Äste geringere Prozentwerte zeigen als in der Rinde des 
Stammes. Bei einem unverzweigten Exemplar müßte sich dies dadurch 
bemerkbar machen, daß die Werte im oberen Teil des Stammes geringere 
wären als im unteren Teil. Tatsächlich erkennt man in den Zahlen der 
Tabelle 11 einen deutlichen Anstieg des Gehaltes in der Rinde des Stämm- 
chens nach unten zu. (Mittelwerte: Oben 1,93%, unten 2,48%. Zum Ver- 
gleich dazu mögen die folgenden Mittelwerte von einem Baum für März 
dienen: Rinde der Äste 2,25%, Rinde des Stammes 4,00%.) Ist hier eine 
Anreicherung des Asculins nach unten ‘hin deutlich zu sehen, so findet 
sie sich doch nicht allgemein. Die (zwar verhältnismäßig wenigen) Werte 

1 Hier dürfte wohl die in jeder Wurzelspitze vorhandene blaue Fluoreszenz 
störend gewirkt und den Wert um etwas vergrößert haben (28). 
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von anderen Jungpflanzen lassen keinen Anstieg erkennen (in Abb. 28 
sind einige Werte eingetragen. Die Stellen wo die Proben entnommen 
wurden, sind als weiBe Flächen in der Abbildung sichtbar). Auch der 
Gesamtgehalt der einzelnen Jahresabschnitte eines 4jährigen Stämm- 
chens zeigte keine Gesetz maBigkeit. Es enthielten der ljährige Abschnitt 
9,37 mg, der 2jahrige 28,80 mg, der 3jährige 14,50 mg und der 4jährige 
9,51 mg. 

Damit ergibt sich am einzelnen Stammchen selbst keine eindeutige 
Abhängigkeit der GrôBe der Asculinmenge vom Alter des Gewebes. Diese 


. 








Abb. 28. 
Bäumchen Nr.: I If 111 
Rinde, Mittel 1,08, 147%, 211% 
Gesamtgehalt 7.24 mg 11,55 mg 2347 ma 
Höhe 145 em 15.0 em 17,0 cm 
Alter, Jahre: 1 3 4 


Zeit der Bestimmungen: M4rz 1931. 


Abhangigkeit vom Alter der Pflanze ergibt sich erst bei Vergleichen des 
Gesamtgehaltes verschieden alter Baume. Bereits in Abb. 27 ist der An- 
stieg des Asculingehaltes mit dem Alter deutlich zu sehen. Daß diese 
Abhängigkeit sicher nicht durch die Größe der Bäumchen bedingt ist, 
geht mit Sicherheit aus Bestimmungen hervor, die mit drei verschieden 
alten, aber gleich großen Bäumchen vorgenommen wurden, die in Abb. 28 
zu sehen sind. Die ansteigenden Werte für den Gesamtgehalt der Pflänzchen 
zeigen einen von Größe (und Gewicht) unabhängigen Anstieg des Äsculin- 
ge haltes mit zunehmendem Alter. 


Planta Bd. 15 53a 
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Es wurde mehrfach versucht, diese Steigerung mit steigendem Alter 
auch im Prozentgehalt von Asten zu finden, doch war, wie schon früher 
bemerkt wurde, an einzelnen Asten kaum eine irgendwie gesetzmaBige 
Veränderung der Prozentwerte mit der Lage oder dem Alter der Rinden- 
probe festzustellen. 

Es wurde daher an einem Tage von fiinf verschiedenen Asten eines 
Baumes je eine Probe aus dem letzten, vorletzten und vorvorletzten 
Jahresabschnitt bestimmt. Aus den fiinf Werten fiir jeden Jahresab- 
schnitt wurde dann das Mitel bestimmt. Die Ergebnisse sind in der 
folgenden Tabelle 12 zusammengestellt. 


Tabelle 12. 


(April 1981) % des Trockengewichts % des Frischgewichts bes des 
Proben-Nr. Rinde Holz Mark Rinde Holz Mark Abschnitte 











166— 180 2,38 0,74 1,74 2,12 0,69 1,58 1 Jahr 
181—195 2,88 0,30 3,67 2,45 0,29 3,10 2 Jahre 
196— 200 3,40 0,06 1,75 3,20 0,06 0,89 3 Jahre 


In dieser Versuchsreihe ergibt sich somit ein deutlicher Anstieg des 
Prozentgehaltes in den 2- und 3jährigen Aststücken gegenüber den 
ljährigen in der Rinde (vgl. 
dazu Abb. 22, die deutlich 
den höheren Gehalt der 
ljährigen Äste gegenüber 
denen der letzten Vegeta- 
tionsperiode zeigt) und ein 
ebenso deutlicher Abfall im 
Holz. Die Verteilung des 
Äsculins im Mark ist eine 
Jahre sehr ungleichmäßige (wie 


tien ie Bäumen, petit les Mes 1981. schon erwähnt, ist überall 
dort mehr Asculin, wo sich 


eine Knospe befindet oder einmal befunden hat), so daß keine Abhängig- 
keit der Quantität vom Alter teststellbar ist. 

Auch der Gesamtgehalt ruhender Knospen verschieden alter Bäume 
ist verschieden, und zwar so, wie Abb. 29 schematisch zeigt, daß der Ge- 
halt jener Knospen größer ist, die dem älteren Baum angehören. Abb. 29 
bringt die Gesamtgehalte annähernd gleich alter Knospen von 1, 3, 4 und 
etwa 15 Jahre alten Bäumen. 
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Versuche mit etiolierten Keimlingen. 
Die Bildung des Asculins ist vom Lichte unabhängig, worauf schon 
Tu. WEEveERS hingewiesen hat. Im Dunkeln gezogene Keimlinge von 
Aesculus hippocastanum bilden in gleicher Weise Äsculin wie die im Licht 
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gehaltenen. So haben zwei vergleichbare Keimlinge, der eine grün, der 
andere etioliert, folgenden Âsculingehalt : 

Am 10. Tage nach dem Auskeimen grün 0,028 mg, etioliert 0,035 mg. 
Es findet sich also in dem etiolierten Keimling sogar eine geringe Menge 
mehr als im grünen. 

Anfang März 1931 wurde in der Dunkelkammer ein kleiner, 4 Jahre 
alter Baum austreiben gelassen. Es entstand ein schöner, typisch etio- 
lierter Trieb. Dieser enthielt nach 3 Wochen Dunkelkultur 0,148 mg 
Äsculin und die ganze Pflanze 39,5 mg. Eine Kontrollpflanze im Licht 
in gleicher Größe hatte vor dem Treiben 23,87 mg Gesamtgehalt und 
0,85 mg in der Knospe. In den Knospenschuppen des etiolierten Bäum- 
chens fanden sich bei Aufarbeitung noch 0,16 mg Äsculin. Knospen- 
schuppen und Trieb zusammen enthielten also nach dem Treiben nur 
noch etwa ein Drittel des Gehaltes der Knospe der Kontrollpflanze, was 
darauf hindeutet, daß der etiolierte Trieb Äsculin verbraucht hatte. Eine 
im Licht gleichlang gezogene Kontrollpflanze von allerdings etwas 
größerer Höhe ergab umgerechnet auf gleiche Höhe einen Gehalt von 
66,6 mg. Somit war auch gegenüber dieser Kontrolle der Äsculingehalt 
der etiolierten Pflanze geringer als der der grünen. Der Gesamtgehalt der 
etiolierten Pflanze übersteigt jedoch den der nicht ausgetriebenen Kon- 
trollpflanze. Es sollen daraus, da nur wenige Versuche vorliegen, keine 
besonderen Schlüsse gezogen werden. Immerhin mag festgestellt sein, 
daß auch diesen Versuchen das gleiche Bild über die Rolle des Äsculins 
entspricht. Das Äsculin steigt auch im Dunkeln an. Wenn an Reserve- 
stoffen Not eintritt, so wird es als Reservestoff verwendet, d. h. es nimmt 
gegenüber besser mit Nährstoffen versorgten Pflanzen an Menge ab. 


IV. Ringelungsversuche. 


Von Interesse war das Verhalten des Äsculins in geringelten Ästen 
von Aesculus hippocastanum. Eine Verschiebung des Äsculingehaltes 
durch die Ringelung eines Zweiges konnte zwar keine zwingenden Beweise 
für ein besonderes Verhalten des Äsculins bringen, doch konnten andere 
Versuche durch sie bestätigt werden. 

Um Ringelungen zweierlei verschiedener Art zu erhalten, wurden ein- 
mal im Sommer (Juni) und einmal im Vorfrühling (März) mehrere Äste in 
verschiedenen Entfernungen von der Endknospe abgeriegelt, indem ein 
etwa 7 mm breiter Ring aus der Rinde herausgeschnitten und alle Rinden- 
elemente bis zum Holz sorgfältig entfernt wurden. Nach einigen Wochen 
oder Monaten wurden dann oberhalb und unterhalb der Ringelungsstelle 
Asculinbestimmungen durchgeführt. 

Abb. 30 gibt das Ergebnis eines solchen Ringelungsversuches wieder, 
der am 17. Juni 1930 angesetzt und am 17. September 1930 abgebrochen 
wurde. Das Mittel für den Gehalt der Rinde lag bei dem vorliegenden 


Planta Bd. 15. 53b 
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Versuchsbaum im September bei 1,79%. Es ist also oberhalb der Ringe- 
lungsstelle eine bedeutende Steigerung des Asculinwertes eingetreten. 
Da gleiehzeitig eine Menge anderer Stoffe in dem gebildeten Wulst abge- 
lagert wurden, das Trockengewicht also bedeutend gestiegen sein mußte, 
so war tatsächlich eine bedeutende Anreicherung an Äsculin eingetreten. 
Der Prozentgehalt unterhalb der Ringelungsstelle liegt unter dem 
Monatsmittel, ist jedoch höher als bei Beginn des Versuches, wo der Ge- 
halt (es wurde der ausgeschnittene Ring bestimmt) nur 0,66% betrug. 
Diese Steigerung des Prozentwertes kann, wie bereits früher öfter fest- 
gestellt wurde, sowohl einer Steigerung als auch einer Senkung des 
Asculingehaltes entsprechen. Das Holz hat überall denselben Gehalt, 
es wurde also durch die Ringelung, wie auch zu erwarten war, in keiner 
Weise beeinflußt. 

Einige andere, ähnliche Versuche, bei denen die Proben bereits 
3 Wochen nach der Ringelung bestimmt wurden, zeigten dieselben Ver- 
hältnisse, aber in geringerem Ausmaße. 

Ast Ill IV VI 
Oberhalb des Ringes . . . 3,72% 3,40% 2,82% 
Unterhalb des Ringes. . . 2,28% 3,10% 2,70% 

Sowohl oberhalb als auch unterhalb der Ringelungsstelle ist im Ver- 
lauf des Versuches ebenso der Gehalt an Asculin gestiegen, wie im oben 
beschriebenen Versuch, wie aus den Mittelwerten ersichtlich ist, die aus 
den sechs Ringelungsversuchen gewonnen wurden. 

Vor der Ringelung: 2,10%. Nach der Ringelung: 2,91%. 
Nach der Ringelung, unterhalb der Ringe. . . . . . 2,51% 
Nach der Ringelung, oberhalb der Ringe . . . . . . 3,31% 

Alle Ringelungsversuche gaben also dasselbe Resultat. In den 
Teilen über der Ringelungsstelle trat eine bedeutende Anreicherung an 
Asculin ein. Ob unterhalb der Ringelungsstelle sich die Asculinmenge 
verändert hat, ist aus den Prozentwerten nicht mit Sicherheit zu ent- 
nehmen. Die Anreicherung oberhalb des Ringes spricht aber dafür, daß 
das Asculin in den oberhalb des Ringes gelegenen Teilen der Pflanze ge- 
bildet und dann nach unten hin abgeleitet wurde, wie aus den Werten 
der Abb. 30 deutlich zu erkennen ist. Die bekannte Stauung des Assimila- 
tionsstromes durch die Ringelung hat sich also auf das Äsculin in gleicher 
Weise ausgewirkt wie auf die Assimilate. Somit ergibt sich aus diesen 
Versuchen wohl ein Zusammenhang zwischen diesen und der Menge des 
Asculins, der se zu deuten sein wird, daß die günstigeren Ernährungs- 
verhältnisse in den assimilierenden Teilen die Äsculinbildung be- 
günstigen. Ob das Äsculin tatsächlich nach abwärts geleitet wird, kann 
nicht mit Sicherheit gesagt werden, da ja die Möglichkeit besteht, daß die 
nach unten zu wachsenden Âsculinmengen an Ort und Stelle in der Rinde 
nach Maßgabe. der zugeleiteten Menge an Assimilaten gebildet worden 
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sein können. Sicher aber ergibt sich aus den genannten Versuchen, daß das 
Asculin durch die Ringelung zusammen mit den Assimilaten angereichert 
gefunden wurde. 

Da im Frühling der Strom der Reservestoffe zu den Knospen hingeht, 
so müßte der Ringelungsversuch zu dieser Zeit keine Verdickung ober- 
halb, sondern vielmehr eine solche unterhalb der Ringelungsstelle er- 
fahren. Tatsächlich ließ sich diese Erscheinung bei 15 Ringelungsver- 
suchen, die am 11. Feber 1931 angesetzt wurden, gut beobachten. Es 
zeigte sich, daß im April bei allen jenen Ästen, deren Knospen noch nicht 
ausgetrieben hatten, die Verdickung un- 
terhalb der Ringelungsstelle lag, während 
sie bei allen Ästen, deren Knospen be- 
reits ausgetrieben hatten, oberhalb des 
Ringes zu bemerken war. Dies zeigte, 
daß vor dem Austreiben tatsächlich 
eine Leitung von Stoffen nach oben 
hin stattgefunden hatte. Würde nun 
das Äsculin dabei ebenfalls geleitet und 
mitgeführt, so müßte sich unterhalb der 
Ringelungsstelle bzw. dort, wo die Ver- 
dickung auftritt, mehr Asculin finden 
als oberhalb des Ringes. Tabelle 13 gibt 
die bei den Versuchen erhaltenen Werte 
in Trockengewichtsr rozenten wieder. 

Es ergeben sich somit im Durch- ger 
schnitt der Versuche die erwarteten 
Verhältnisse. 

Durch Wägung zweier gleich großer 
Stücke des Astes oberhalb und unter- 
halb der Ringelungsstelle (Versuchsast 
Nr.1) im frischen und im getrockneten 
Zustande ergab sich aber folgendes: die Frischgewichte waren 0,6684 
und 0,4708 g, die Trockengewichte 0,3666 und 0,4014 g. Es war also 
oberhalb des Ringes das Trockengewicht nur 13,4% geringer als das 
Frischgewicht, unterhalb hingegen um 49%. Es enthielt also der Ast 
unterhalb des Ringes bedeutend mehr Wasser als oberhalb. Rechnet 
man nun den gefundenen Asculingehalt nach diesen Zahlen auf das 
Frischgewicht um, so ergibt sich der gleiche Prozentwert von 1,22% ober- 
halb bzw. 1,25% unterhalb des Ringes (Trockengewichtsprozente 1,4 und 
2,5%). Im Frischgewicht ist also kein deutlicher Überschuß an Asculin 
unterhalb des Ringes bemerkbar. Es war also dort die größere Menge an 
Äsculin vorhanden, wo mehr Wasser war, nämlich unterhalb des Ringes, 
und zwar im Vergleich zur Rinde oberhalb im selben Mengenverhältnis 
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Abb. 30. 
































Abstand des Asculin 
Ast Nr. | Ausgetrieben? — Im. der | verdickung oberhalb | unterhalb 
inem des Ringes in % 
1 nein 12,0 unten 1,40 2,50 
2 nein 8,5 unten 1,07 1,59 
3 nein 7,5 unten 0,59 1,901 
4 nein 5,0 unten 0,30 1,331 
5 nein 3,5 unten 0,74 1,78 
6 nein 5,5 unten 0,30 1,52 
7 nein 4,0 unten 0,79 1,21 
8 nein 3,5 unten 0,48 0,56 
9 nein 4,0 unten 0,63 1,17 
10 nein 21,0 unten 1,02 0,81 
11 nein 18,0 unten 1,06 0,86 
12 ja 20,5 oben 1,94 1,36 
13 ja 21,5 oben 1,84 2,35 
14 ja 21,5 oben 2,20 2,07 
15 nein 17,0 unten 1,36 1,48 





zum Wasser, so daB die Frischgewichtsprozente dieselben Werte zeigten. 
Da nun aber dem oberen Teil Wasser (und durch die Atmung auch 
Trockengewicht) entzogen worden war, und daher die Frischgewichts- 
prozente bei gleichbleibender Asculinmenge hätten steigen miissen, der 
untere Teil aber an Wasser (und durch Zuleitung von Reservestoffen 
auch an Trockengewicht) zugenommen hatte und die Frischgewichts- 
prozente ebenso hätten fallen miissen, ist die trotzdem beobachtete 
Gleichheit der Frischgewichtsprozente nicht anders erklärbar, als durch 
Zunahme der Asculinmenge gleichzeitig mit der Zunahme des Wassers 
unterhalb des Ringes, oder aber dessen Verschwinden gleichzeitig mit 
dem Verschwinden des Wassers. (Dieselben Ergebnisse erhält man bei 
Auswertung der Trockengewichtsprozente : unten Steigerung, oben Ab- 
nahme.) In beiden Fällen scheint es also, als ob das Äsculin zugleich mit 
dem Wasser verlagert, also mit ihm geleitet würde. Da das Rindenmaterial 
zur Zeit des Abbrechens der Versuche 1,22% (bezogen auf das Trocken- 
gewicht) betrug und also das Äsculin vorwiegend unterhalb des Ringes zu- 
genommen hatte, ergibt sich, daß das Äsculin gleichzeitig mit dem Wasser 
an Menge zunimmt, also zum Ring hingeleitet wird. Damit wird die An- 
nahme bestätigt, daß das Äsculin mit dem Strom der Reservestoffe mitge- 
führt wird. 

(Zu den Versuchen 3—9 möge noch folgendes ergänzt werden: Es ist denkbar, 
daß das Äsculin im abgeringelten Teil des Astes verbraucht wird, und zwar stärker 


als im unteren, besser ernährten Teil, was darauf hinweisen würde, daß das 
Äsculin bei Not an Reservestoffen angegriffen werden kann. Wenn dies aber der 


1 Die Knospen oberhalb des Ringes waren entfernt worden. 
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Fall ware, so sind die Versuche 10, 11 und 15 nicht verständlich, ohne daB man 
gleichzeitig annähme, daß das Asculin hauptsächlich in den Knospen verbraucht 
würde, oder aber daB ein längeres abgeringeltes Aststück weniger Asculin ver- 
braucht als ein kiirzeres. Diese letztere Annahme kann richtig sein, da doch in 
einem längeren Aststück auch mehr Reservestoffe vorhanden sind als in einem 
kürzeren und daher das Asculin nicht so bald und nur in kleineren Mengen ange- 


griffen werden müßte. 
Die Versuche mit abgeschnittenen Knospen (1, 3, 4) zeigen starke Differenzen 
im Gehalt zwischen oben und unten. Die abgeringelten dieser Art waren 


ziemlich eingetrocknet. Es dürfte hier dieselbe Erscheinung eintreten, die beim 
Welken und Absterben öfters beobachtet wurde: nämlich daß beim Welken und 
Absterben der Äsculingehalt des Organes sinkt.) 


Ergebnisse. 


1. Auf Grund des Verlaufes der Trockengewichtsprozentwerte wäh- 
rend 2 Jahren, sowie auf Grund des Verlaufes der auf gleiche Flächen und 
auf gleiche Flächen von gleichem Trockengewicht bezogenen Werte für 
den Äsculingehalt läßt sich feststellen, daß die Menge des in der Rinde 
vorhandenen Äsculins Schwankungen unterworfen ist. Es ergeben sich 
zwei Maxima des Äsculingehaltes: das eine im Winter und Vorfrühling, 
das andere im Sommer. Die diesen Mazimis entsprechenden Minima 
liegen in der Zeit während dem Austreiben der Knospen und in der Zeit vor 
dem Laubfall. Es muß bei Betrachtung der gesamten vorhandenen Be- 
stimmungen der anderen Organe angenommen werden, daß im Frühling 
keine Ableitung des Äsculins in unveränderter Form an andere Stellen 
der Bäume eintrat, sondern daß das Äsculin wahrscheinlich verbraucht 
wurde. Das zweite Minimum des Äsculingehaltes im Herbst vor dem 
Laubfall könnte durch eine Ansammlung von Äsculin in den Frucht- 
schalen mitbedingt sein; dies ist jedoch nicht die einzige Ursache, da 
auch Bäume, die keine Früchte gebildet haben, das Minimum aufweisen. 
Auch der Laubfall kann nicht die Ursache sein, da der Gehalt der Blätter 
und der Blattstiele vor dem Laubfall nicht ansteigt, sondern vielmehr 
sinkt. Trotzdem bleibt ein geringer Rest an Äsculin in den Blättern vor- 
handen, der dann mit den Blättern von der Pflanze entfernt wird. Daß 
eine Ausscheidung von Äsculin aus der Pflanze etwa durch Laubfall oder 
abfallende Knospenschuppen keine besondere Rolle spielt, äußert sich 
auch in dem stetigen Anstieg des Äsculingehaltes mit steigendem Alter 
der Bäume, wenn man von den jahreszeitlichen Schwankungen absieht. 
Diese Steigerung des Gehaltes mit zunehmendem Alter macht sich fall- 
weise sogar im Gehalt verschieden alter Aststücke bemerkbar. 

2. Die an Bestimmungen von Knospenschuppen und Blattanlagen ge- 
wonnenen Ergebnisse vor und während der Zeit des Austreibens ergeben 
übereinstimmend einen starken Abfall an Äsculin beim Beginn des Aus- 
treibens und einen dann folgenden Anstieg. Auch hier ist eine Ableitung aus- 
geschlossen, und es muß angenommen werden, daß das Äsculin verbraucht 
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wurde. Dieser Verbrauch fällt hier in eine Zeit, wo plôtzlich gesteigerte 
Lebens- und Wachstumstätigkeit der Knospen einsetzt und eine groBe 
Menge Reservestoffe benötigt werden. Es scheint also, daß das Asculin 
bei Not an Reservestoffen als solcher fungieren kann. Nach dem Treiben 
steigt der Gehalt der Schuppen wieder an, sinkt aber vor dem Abfallen 
auf einen ganz geringen Wert, so daß auch durch abfallende Knospen- 
schuppen kaum Äsculin verloren geht. Dem Fallen des Äsculingehaltes 
der Knospenschuppen vor dem Abfallen muß eine Ableitung oder ein Ver- 
brauch an Asculin entsprechen. 

4. Die Verfolgung des Gesamtgehaltes von Keimlingen zeigte, daß die 
Menge des Asculins mit steigendem Alter zunimmt, daß aber die Geschwin- 
digkeit dieses Anstieges wechseln kann. Es ließ sich zur selben Zeit wie 
bei den älteren Bäumen ein merkliches Abfallen und nachher ein eben- 
solches Ansteigen des Asculingehaltes feststellen. Der Abfall wurde mit 
der Bildung der ersten Endknospe in Verbindung gebracht. Diese Ver- 
suche lassen also ebenfalls auf zeitweisen Verbrauch des Äseulins 
schließen. 

5. Die an geringelten Ästen angestellten Versuche lassen keine ein- 
deutigen Schlüsse über die Rolle des Äsculins zu, stimmen aber mit den 
übrigen Versuchen insofern überein, als sie die Möglichkeit eines Ver- 
brauches von Äsculin bestätigen und außerdem schließen lassen, daß das 
Asculin verlagert (bew. geleitet) werden kann, und daß diese Verlagerungen 
gleichzeitig mit den Reservestoffen bzw. gleichzeitig mit den neugebil- 
deten Assimilaten geschehen. 

Demnach läßt sich feststellen, daß alle beschriebenen Versuchsserien zu 
demselben Ergebnis führen, das sich etwa so formulieren läßt: 1. Das 
Äsculin nimmt mit steigendem Alter einer Pflanze an Menge zu. 2. Zeit- 
weilig kann jedoch Äsculin verbraucht werden, z. B. zur Zeit des Aus- 
treibens. Das Äsculin kann also nicht als endgültig unbrauchbares End- 
produkt angesehen werden. Es kann vorübergehend wieder in den Stoff- 
wechsel einbezogen werden und zwar zu Zeitpunkten, an denen größere 
Mengen von Reservestoffen plötzlich benötigt werden. 


Zusammenfassung. 

1. Es wird die quantitative Verteilung des Asculins in Aesculus hippo- 
castanum L. zu verschiedenen Jahreszeiten untersucht. Die Haupt- 
menge des Äsculins findet sich in der Rinde und in den Knospenschup- 
pen. Manchmal enthält auch das Mark relativ große Mengen. Das Holz 
ist arm an Äsculin und verliert es mit zunehmendem Alter immer mehr. 
Die Blätter und Blattstiele führen nur relativ geringe Mengen Asculin. 
Sehr wenig findet sich in den jungen Samen, etwas mehr in der Frucht- 
schale. Die Wurzeln enthalten ziemlich viel Asculin, jedoch bedeutend 
weniger als der Stamm. 
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2. Der Gehalt an Asculin wurde an zwei Bäumen während zwei auf- 
einanderfolgenden Vegetationsperioden fortlaufend untersucht. Die Be- 
stimmungen wurden jeweils an der Rinde und an den Knospenschuppen 
vorgenommen. Die Menge des Asculins steigt im jungen Ast im Sommer 
und Winter langsam an. Beim Beginn des Austreibens verschwindet 
vorübergehend Asculin aus den Knospenschuppen und sinkt in der Rinde 
stetig ab Gegen den Sommer hin steigt der Gehalt der Rinde wieder an 
und erreicht im Sommer sein Maximum. Dann sinkt er wieder vor dem 
Laubfall, bis im Winter und im Vorfrihling ein zweites Maximum er- 
reicht wird. Vor dem Laubfall wird Asculin nicht in den abfallenden 
Or ganen angesammelt, sondern vielmehr daraus fortgeschafft, so daB der 
Laubfall keine bedeutende Verringerung des Asculingehaltes eines 
Ba umes herbeifiihrt. 

3. Die Gesamtmenge des Asculins steigt in den Bäumen mit zu- 
nehmendem Alter. Auch die Knospen älterer Baume enthalten durch- 
schnittlich mehr Asculin als die von jüngeren Bäumen. Dieselbe Er- 
scheinung kann in der Rinde beobachtet werden. Auch bei Jungpflanzen 
steigt der Gehalt an Äsculin, durch Abfälle der Kurve unterbrochen, mit 
steigendem Alter an. 

4. Die Äsculinmenge gleich alter Keimlinge von derselben Größe ist 
annähernd gleich und dieselbe bei grünen und bei etiolierten Exemplaren. 

5. Die absolute Größe des Äsculingehaltes ist bei Keimlingen von der 
Größe abhängig. Man kann die für den Gesamtgehalt der Stämmchen er- 
haltenen Werte na h den Größenverhältnissen zueinander umrechnen 
und erhält dann gut übereinstimmende Werte. 

6. Ringelungsversuche ergaben, daß das Asculin mit dem Strom der 
Reservestoffe oder aber mit dem Strom der Assimilate geht und immer 
dort in größerer Menge zu finden ist, wo beim Ringelungsversuch die 
Wulstbildung zu beobachten ist. 

Demnach ergibt sich übereinstimmend aus allen Bestimmungen, daß 
das Asculin fortlaufend in der Pflanze gebildet wird, so daß seine Menge 
mehr oder weniger stetig ansteigt und zwar sowohl absolut, wie relativ 
(auf Trockensubstanz bezogen), daß es aber doch zeitweise verbraucht 
werden kann. Nach Beginn des Austreibens, also zu einer Zeit wo große 
Mengen von Reservestoffen verbraucht werden, wird auch Äsculin ver- 
braucht. Mit den abfallenden Organen (Blätter, Knospenschuppen) 
wird Äsculin nicht in bedeutenden Mengen aus der Pflanze weggeschafft. 

Das Asculin ist nicht als völlig unbrauchbares Endprodukt zu be- 
trachten. Es kann wieder in den Stoffwechsel einbezogen werden. 

Über das Geschick des Aglukons Äsculetin sagen diese Unter- 
suchungen nichts aus. 
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